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Le  développement  et  le  progrès  des  Sciences  ont,  tout  è 
la  fois,  pour  condition  et  pour  résultat,  leur  fractionne- 
ment de  plus  en  plus  grand  en  spécialités  qui,  dans  la  pra 
tique,  deviennent,  non  ' seulement  indépendantes,  mais 
même  étrangères  les  unes  aux  autres.  C’est  là  une  fâcheuse 
nécessité.  Elle  dérive  de  ce  que  la  méthode  scientifique  est 
analytique  par  essence.  Mais,  l’analyse  faite,  il  faut  en 
rapprocher  les  résultats  : plus  la  spécialisation  est  poussée 
loin,  plus  ce  besoin  est  impérieux  et  en  même  temps  plus  il 
est  difficile  de  le  satisfaire. 

Les  sciences  biologiques,  par  la  complexité  même  de  leur 
objet,  ont  subi  au  plus  haut  degré  cet  émiettement  inéluc- 
table et,  plus  que  toutes  les  autres,  elles  exigent  cette  syn- 
thèse : car  l’organisme  est  un  et  les  divers  points  de  vue 
auxquels  on  le  considère,  dans  les  divers  compartiments  de 
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la  Biologie,  n’ont  de  valeur  véritable  que  confrontés  les  uns 
aux  autres  et  agencés,  en  quelque  sorte,  pour  reconstituer 
la  Vie,  dans  la  mesure  où  cela  est  possible.  La  liste  des 
Bibliothèques  composant  V Encyclopédie  illustre  suffisam- 
ment la  multiplicité  des  sciences  partielles  auxquelles 
donnent  lieu  les  Êtres  vivants  ; la  bibliothèque  de  Biologie 
générale  doit  être  le  lien  entre  toutes  ; elle  a la  lourde  tâche 
d’en  assurer  la  synthèse. 

Par  là  même,  elle  est  plus  malaisée  à concevoir  et  sur- 
tout à exécuter.  Il  est  assez  facile  d’inventorier  et  de  dé- 
couper le  domaine  d’une  science  spéciale  ; on  trouve,  sans 
trop  de  peine,  des  spécialistes  qualifiés  pour  fournir  une 
mise  au  point  de  chacun  des  fragments  ainsi  délimités.  Il 
n’en  va  pas  de  même  pour  la  Biologie  générale.  Pour  en 
traiter  les  problèmes  d’une  façon  satisfaisante,  il  faut  unir 
une  connaissance  précise  et  critique  des  faits  et  des  tech- 
niques diverses  à la  vue  d’ensemble  qui  permet  de  dominer 
ces  faits  et  d’en  extraire  la  signification  générale. 

On  s’efforcera  d’atteindre  ce  but  dans  les  livres  de  la 
présente  série.  La  liste  et  les  titres,  qui  figurent  ci-dessous, 
n’en  sont  pas  donnés  ne  varieiur.  Ils  expriment  simplement 
le  plan  conçu. 

La  Biologie  générale  étant  comprise  comme  la  synthèse 
des  disciplines  particulières  : zoologie,  botanique,  paléon- 
tologie, physiologie,  chimie  et  physique  biologique,  etc., 
elle  doit  envisager  les  manifestations  et  le  fonctionnement 
des  organismes  d’une  façon  globale. 

Il  faut  donc  extraire  tout  d’abord  de  ces  sciences  par- 
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ticulières  les  caractères  généraux  des  phénomènes  vitaux 
et  préciser  leurs  rapports  avec  ceux  qu’offre  la  matière 
inanimée.  Ce  sera  l’objet  d’un  volume  d’introduction. 

Ayant  ainsi  dégagé  ce  qu’on  peut,  à l’heure  actuelle, 
considérer  comme  le  propre  de  la  Vie  et  ajusté  à nos  con- 
naissances modernes  le  vieux  problème  du  mécanisme  et  du 
vitalisme,  nous  envisagerons  le  fonctionnement  vital  dans 
son  substratum,  l’Organisme.  Mais  cet  examen  peut  et 
doit  se  faire  à une  série  d’échelles  différentes,  si  l’on  peut 
dire. 

Il  y a une  vie  élémentaire,  dont  la  Biologie  du  xix®  siècle 
a mis  en  évidence  l’absolue  généralité,  c’est  la  vie  cellu- 
laire ; pour  beaucoup  d’organismes  inférieurs,  c’est  même 
toute  la  vie  ; la  cellule  est  l’unité  fondamentale  en  matière 
d’organismes.  Sa  connaissance  est  la  base  sur  laquelle  doit 
être  construite  la  Biologie  générale. 

Une  seconde  étape  est  l’étude  de  V individu  considéré 
comme  édifice  pluricellulaire.  Une  série  de  volumes,  for- 
mant la  seconde  partie  de  la  Bibliothèque,  seront  consa- 
crés aux  lois  générales  de  la  réalisation,  de  la  reproduction 
et  du  fonctionnement  synergique  de  ces  édifices.  11  s’en 
dégagera  la  notion  si  complexe  et  parfois  si  fugitive  de 
l’individualité,  qui  sera  étudiée  et  discutée  spécialement. 

La  vie  de  l’organisme  ne  se  conçoit  que  dans  le  milieu, 
et  même  les  frontières  de  l’organisme  et  du  milieu  sont 
beaucoup  plus  malaisées  à tracer  qu’on  ne  l’imagine  com- 
munément. La  troisième  partie  de  la  Bibliothèque  sera 
faite  de  volumes  où  ces  rapports  généraux  seront  étudiés. 
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Certains  se  rattachent  plus  intimement  à la  Physiologie  ; 
mais,  en  ce  cas,  ou  hien  ils  envisagent  des  fonctions  extrê- 
mement générales,  telles  que  l’irritabilité  ou  l’assimilation 
et  alors  ils  rentrent  dans  l’étude  générale  des  rapports  de 
l’organisme  et  du  milieu  ; ou  hien  ils  traitent  de  fonctions 
(comme  la  luminosité,  par  exemple)  qui,  — tout  en  ayant 
une  grande  valeur  biologique,  pleinement  reconnue  par  les 
physiologistes  et  se  rattachant  intimement  aux  conditions 
fondamentales  du  fonctionnement  vital  — échappent 
cependant  à peu  près  complètement,  en  fait,  au  cadre  de 
la  physiologie  classique.  Celle-ci  est,  en  effet,  délimitée 
surtout,  en  réalité,  par  l’expérimentation  sur  les  Verté- 
brés, où  ces  fonctions  sont  rudimentaires  et  font  pratique- 
ment défaut  ; si  elles  sont  bien  représentées,  c’est,  en  tout 
cas,  sur  des  types  qui  ne  font  pas  partie  de  ce  qu’on  pour- 
rait appeler  assez  irrévérencieusement  la  faune  des  labora- 
toires physiologiques. 

Dans  cette  partie  de  la  Bibliothèque,  on  voudrait  aussi 
faire  à l’Ethologie  la  part  qui  lui  est  due  et  qui  n’est  pas 
suffisamment  reconnue. 

La  dernière  partie  de  la  série  envisage  les  organismes  à 
une  échelle  supérieure  à l’individu,  celle  de  la  lignée  ou  de 
V espèce.  Est-il  besoin  de  souligner  que,  depuis  Darwin,  ce 
point  de  vue,  qui  n’est  autre  que  le  problème  de  l’Évolu- 
tion, domine  toute  la  Biologie  générale.  Pour  le,  traiter 
autrement  que  d’une  manière  philosophique  et  spéculative, 
il  faut  considérer  les  rapports  de  l’organisme  et  du  milieu 
dans  la  succession  des  générations  : c’est-à-dire  étudier, 
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par  les  méthodes  positives  : l’Hérédité  ; la  Variation  sous 
ses  diverses  formes  ; la  combinaison  des  lignées  hétérogènes, 
c’est-à-dire  l’Hybridation  : le  problème  de  l’établissement 
de  la  conformité  de  l’organisme  aux  conditions  du  milieu, 
c’est-à-dire  l’Adaptation  ; les  transformations  successives 
des  lignées,  c’est-à-dire  la  Phylogénie  ; enfin  envisager  les 
mécanismes  par  lesquels  nous  pouvons  nous  représenter 
ces  transformations,  c’est-à-dire  les  théories  évolution- 
nistes. Là,  plus  qu’ailleurs,  il  serait  fructueux  de  réaliser 
des  livres  courts,  clairs,  sudisamment  documentés  et  d’une 
critique  judicieuse. 

Il  est  dans  la  nature  des  choses  qe  la  section  de  Biologie 
générale  chevauche  parfois  sur  les  bibliothèques  spéciales 
Dans  son  intégralité,  elle  est  une  mise  en  œuvre  des  maté- 
riaux de  celles-ci,  mais  à un  point  de  vue  différent  et  qui 
évitera  tout  double  emploi  véritable.  Elle  est,  d’autre  part, 
nécessairement  dégagée  du  caractère  strictement  technique 
et  souvent  pratique,  qui  convient  à beaucoup  de  volumes 
de  ces  bibliothèques  particulières. 

Elle  ne  vise  cependant  pas  moins  à l’utilité.  Nous  espé- 
rons qu’elle  rencontrera  un  accueil  favorable  auprès  de 
catégories  très  variées  de  lecteurs  : biologistes,  médecins 
philosophes,  esprits  simplement  cultivés,  et  aussi  spécia-, 
listes  divers, 

La  spécialisation  enlève  le  plus  communément  le  loisir 
de  coordonner  les  notions  partielles  et  cependant  il  y a là 
une  nécessité  essentielle  pour  la  culture  de  l’esprit  et  meme 
pour  la  conduite  judicieuse  des  travaux  particuliers. 
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La  Bibliothèque  de  Biologie  générale  s’efforcera  de 
répondre  à ce  besoin,  et,  sans  demander  aux  auteurs 
d’abdiquer  leur  personnalité,  elle  tâchera  de  conserver, 
dans  son  ensemble,  une  unité  correspondant  à celle  de  son 
objet  : La  Vie. 


I.e.«  volumes  sont  publiés  dans  le  format  in-l6  ; ils  forment  ehacun  de  300  à 
400  paaies,  avec  ou  sans  ligures  dans  le  texte.  Chaque  ouvrage  se  vend  séparé- 
ment. 


Voir,  à la  fin  du  volume,  la  liste  des  bibliothèques  de 
l’ElSCYCLOPÉDIE  SCIENTIFIQUE  et  celle  des  volumes  publiés. 
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L’HÉRÉDITÉ  (2«  éd.)] 

Par  E.  Guyénot 

...Il  n’y  a pas  de  livre  à notre  connaissance,  dit  M.  S.  J. 
Holmes,  Professeur  à l’Université  de  Californie,  qui  donne  en 
un  espace  aussi  restreint,  un  exposé  aussi  clair  et  satisfaisant 
des  faits  et  principes  de  l’hérédité.  Ce  livre  est  bien  au  courant 
et  témoigne  d’une  compréhension  et  d’une  pénétration  philo- 
sophique complète  du  sujet... 


LA  VARIATION  ÉT  L’ÉVOLUTION 

Par  E.  Guyénot 

...Avec  M.  Guyénot,  nous  voilà  en  tout  cas  loin  des  concep- 
tions anciennes,  d’après  lesquelles  la  transformation  des  êtres  se 
ferait  graduellement  au  moyen  de  variations,  purement  indivi- 
duelles au  début,  et  devenant  à la  longue  mystérieusement 
héréditaires.  Le  contraste  est,  en  effet,  saisissant  entre  ces  idées 
anciennes  et  les  conséquences  tirées  actuellement  des  faits 
expérimentaux  par  des  savants  aussi  entraînants  et  avertis  que 
M.  Guyénot... 


L’ADAPTATION 

Par  L.  CüÉNOT 

...L’adaptation  implique  une  idée  d’utilité  ou  mieux  de  conve- 
nance. C’est  une  des  questions  les  plus  complexes,  les  plus  dif- 
ficiles, tant  par  son  étendue  qui  embrasse  le  champ  presque 
entier  de  la  Biologie  que  par  les  problèmes  de  fait  et  de  méta- 
physique qu’elle  soulève.  Le  lecteur  lira  cet  ouvrage  avec  le 
plus  grand  intérêt  et  sera  étonné  de  voir  cè  problème  passion- 
nant traité  d’une  façon  aussi  complète,  aussi  claire  dans  un 
nombre  de  pages  aussi  restreint  pour  un  sujet  aussi  considé- 
rable. 


PARASITISME  ET  SYMBIOSE 

Par  M.  Càullery 

...Conçu  d’un  point  de  vue  très  général,  appuyé  sur  une 
documentation  considérable,  justifié  par  une  abondante  biblio- 
graphie, ce  livre  trouve  beaucoup  de  lecteurs,  tant  parmi  ceux 
curieux  de  Biologie  générale  que  parmi  les  spécialistes  des 
divers  ordres  qui  sont  appelés  à rencontrer  des  faits  de  parasi- 
tisme dans  la  science  pure  ou  dans  ses  applications... 


LES  SOCIÉTÉS  DTNSÉCTÉS 

Par  William  Morton  Wheeler 

...Non  seulement  les  zoologistes,  mais  encore  tous  ceux  qui 
s’intéressent  aux  problèmes  généraux  de  la  Biologie  trouveront 
dans  ce  livre  un  puissant  intérêt,  sans  parler  des  Philosophes 
et  Sociologues  qui  ne  manqueront  pas  d’en  tirer  le  plus  grand 
profit. 

Cet  ouvrage,  qui  est  le  fruit  des  recherches  propres  de  l’au- 
teur, est  profondément  original  dans  ses  conceptions  et  nou- 
veau dans  sa  documentation... 


LES  PIGMENTS  DANS  L’ORGANISME  ANIMAL 

1 Par  J.  Verne 

...Il  est  inutile  d’insister  sur  l’importance  de  l’étude  des 
pigments.  Quelle  qu’en  soit  la  branche  de  la  Biologie  que  l’on 
cultive,  on  est  tenu  de  s’intéresser  à eux. 

Entre  autres  mérites,  cet  ouvrage  a celui  de  grouper  les  résul- 
tats d’un  grand  nombre  de  faits  nouveaux  qui  ont  été  acquis 
ces  dernières  années  sur  divers  pigments.  Il  coordonne  ces  faits 
avec  ce  que  l’on  connaissait  déjà  et  en  dégage  des  conceptions 
générales  du  plus  haut  intérêt... 

LA  TÉRATOGÉNÈSé 

Étude  des  variations  de  l’organisme 

Par  E.  Rabaud 

...L’étude  de  la  Tératogénèse  dépasse  le  cadre  un  peu  res- 
treint de  l’embryologie  morphologique  pure  ; les  données 
qu’elle  fournit  projettent  quelque  clarté  sur  les  phénomènes  de 
variation  et  d’hérédité,  donc  sur  l’origine  et  l’évolution  des 
êtres.  C’est  ce  qui  est  apparu  constamment  à l’auteur  au  cours 
de  ses  études  et  cela  est  l’idée  fondamentale  qui  lui  a inspiré 
ce  volume  dont  on  ne  saurait  faire  un  suffisant  éloge... 
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AVANT-PROPOS  DE  LA  T ÉDITION 


Ce  livre  renferme  la  matière  d’une  série  de  conférences 
que  j'ai  faites  en  avril-mai  igiS,  au  Collège  de  France. 
Je  n’ai  rien  ajouté  d’important  à ce  que  j’avais  dit  alors  ; 
je  me  suis  borné  à compléter  certains  chapitres  par  quel- 
ques .notions  préliminaires  d’ordre  explicatif  qui  en  ren- 
dront la  compréhension  plus  aisée. 

Dans  les  conférences  que  le  Collège  de  France  me  fit 
l’honneur  de  me  confier,  mon  but  principal  fut  de  mon- 
trer comment,  par  un  enchaînement  logique  des  faits  des- 
criptifs et  expérimentaux  connus,  on  peut  préciser  les  pro- 
blèmes que  posent  devant  la  Science,  l’œuf  fécondé  et  le 
déroulement  de  ses  potentialités,  comment  de  recherches 
en  recherches  les  données  essentielles  en  ont  été  reculées 
et  dans  quelle  limite,  en  faisant  volontairement  abstrac- 
tion de  toute  grande  théorie  ancienne  ou  nouvelle,  on 
peut  entrevoir  la  solution  qui  en  sera  donnée  un  jour. 

Depuis  près  de  quinze  ans,  ces  questions  ont  absorbé 
la  plus  grande  part  de  mon  activité  ; j’en  ai  donc  suivi 
pas  à pas  le  développement  et  j’ai  apporté,  dans  la  mesure 
de  naes  moyens,  ma  contribution  à leur  analyse.  L’exposé 
que  je  vais  en  faire  se  ressentira  inévitablement  du  point 
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de  vue  qui  m’a  toujours  guidé  dans  mes  recherches  ; 
peut-être  même  le  lecteur  trouvera-t-il  qu'il  occupe  dans 
ce  livre  une  place  excessive  ; mais  puisque  des  biologistes 
qui  le  connaissent  et  à l’opinion  desquels  j’attache  le  plus 
grands  poids,  m’ont  engagé  à livrer  au  public  mes  con- 
férences telle  que  je  les  ai  faites,  j’ai  suivi  leur  conseil. 


Paris,  octobre  iqiô. 


AVANT-PROPOS  DE  LA  2"  ÉDITION 


Près  de  quinze  ans  se  sont  écoulés  depuis  la  première 
ledaction  de  ce  livre  et  pendant  ce  temps  l’embryologie 
causale  a fait  des  progrès  considérables.  En  bien  des  do- 
maines, ce  qui  n était  en  iqib  qu’espérance  dans  l’ave- 
nir ou  programme  de  recherches  à entreprendre  est  de- 
venu realite  positive  et  féconde.  Sur  les  données  qu’on 
pouvait  alors  considérer  comme  acquises,  un  vaste  et  bel 
édifice  s’élève  dont  les  contours  se  dessinent  et  se  pré- 
cisent mieux  de  jour  en  jour. 

C est  cet  état  actuel  de  nos  connaissances  sur  les  pro- 
priétés de  1 œuf  et  les  facteurs  de  l’ontogénèse  que  nous 
avons  voulu  mettre  sous  les  yeux  du  lecteur.  On  verra  que 
les  chapitres  traitant  de  la  maturation,  de  l’inertie  de  l’œuf 
vierge,  de  la  fécondation  et  de  la  parthénogénèse  ont  été 
profondément  remaniés  ; un  chapitre  nouveau  a dû  être 
ajouté,  consacré  tout  entier  aux  centres  organisateurs  et 
aux  propriétés  des  localisations  germinales  : on  n’en  con- 
naissait rien  il  y a i5  ans  !. 

Neanmoins,  nous  avons  laisse  a notre  livre  le  caractère 
qu  il  avait  dans  sa  première  édition.  Aujourd’hui  comme 
alors,  notre  but  a été  non  pas  de  dresser  un  catalogue  des 
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faits  observés,  mais  bien  de  recbercber  ceux  d’entre  eux 
qui  nous  paraissent  les  plus  significatifs  et  d’indiquer 
dans  la  mesure  du  possible  le  lien  qui  les  enchaîne  et  les 
rend  intelligibles.  Dans  la  science  comme  dans  la  vie 
courante,  un  bilan  est  parfois  nécessaire  ; il  ouvre  des 
vues  sur  l’avenir  et  trace  la  voie  au  progrès. 

' * 

* * 

Entre  les  deux  éditions  de  ce  livre,  la  science  française 
a fait  des  pertes  douloureuses.  Yves  Delage,  A.  Prenant 
et  L.  F.  Henneguy  dont  les  encouragements  ne  nous  ont 
jamais  fait  défaut,  sont  morts  ; qu’il  nous  soit  permis  de 
dédier  cet  ouvrage  à leur  mémoire. 


Bruxelles,  avril  1930. 


i;œuf 

ET  LES 

FACTEURS  DE  L'ONTOGÉNÈSE 


INTRODUCTION 


Au  moment  d’aborder  notre  sujet,  il  y aurait  quelque 
intérêt,  pensons-nous,  à mettre  le  lecteur  au  courant  des 
tendances  générales  de  ce  livre  et  des  points  de  vue  sous 
lesquels  ont  été  envisagées  les  questions  dont  il  traite. 

C’est  tout  un  chapitre  de  l’Embryologie  que  nous  ex- 
posons ici,  et  il  convient,  par  conséquent,  d’indiquer 
brièvement  ce  qu’est  cette  discipline,  la  place  qu’elle 
occupe  dans  les  sciences  biologiques,  la  façon  dont,  à 
l’heure  présente,  elle  examine  les  problèmes  qu’elle  doit 
résoudre  et  les  méthodes  qu’elle  met  en  œuvre  pour  arri- 
ver à ses  fins. 

Son  but  essentiel  étant  de  connaître  l’origine  actuello 
des  êtres  vivants,  l’Embryologie  détermine  comment,  et 
aux  dépens  de  quoi,  le  corps  d’un  organisme  adulte 
s’édifie  dans  sa  forme,  dans  sa  composition  et  dans  ses 
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structures  fonctionnelles,  Elle  a donc  à résoudre  l’une  des 
énigmes  les  plus  troublantes  de  la  Biologie  générale,  car 
le  pouvoir  de  constituer  un  être  nouveau  aux  dépens  d’un 
germe  presque  amorphe  en  appî^rence  est  peut-être,  de 
toutes  les  propriétés  de  la  matière  vivante,  la  plus  com- 
plexe et  la  plus  mystérieuse. 

Pourtant,  pendant  de  longues  années,  cet  objet  propre 
de  l’Embryologie  n’a  que  d’une  façon  fort  imparfaite  solli- 
cité l’attention  des  chercheurs.  A ses  débuts,  l’étude  du  dé- 
veloppement embryonnaire  n’était  qu'une  méthode,  un 
instrument  de  travail.  On  la  faisait  moins  pour  elle-même 
qu’en  vue  d’expliquer  des  problèmes  posés  en  dehors 
d’elle  ; elle  était,  en  un  mot,  une  technique  à l’usage 
d’autres  sciences. 

Les  morphologistes  voyaient  et  voient  encore,  dans 
l’Emhryologie,  un  précieux  moyen  d’analyse  anatomique. 
En  suivant  pas  à pas  le  développement  embryonnaire 
d’un  organe  complexe,  on  arrive  aisément  à le  dissocier 
en  ses  composants  élémentaires  et  à assigner  à chacun 
d’eux  la  part  qui  lui  revient  dans  la  composition  du 
tout  ; cette  analyse  terminée,  il  devient  possible  de  com- 
parer rationnellement  cet  organe  avec  d’autres,  soit  sem- 
blables, soit  différents  à première  vue,  existant  dans 
d’autres  espèces  animales,  dans  d’autres  genres  et  même 
dans  d’autres  groupes.  C’est  ainsi  que  l’Anatomie  com- 
parée a pu  établir,  sur  des  bases  stables,  les  notions  si  fé- 
condes de  l’Homologie  et  de  l’Analogie,  de  l’Adaptation 
fonctionnelle,  etc... 

On  retrouve  une  tendance  analogue  dans  les  travaux 
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extrêmement  nombreux  et  souvent  fort  péîiétrants  dont 
ont  fait  l’objet,  depuis  plus  de  quarante  ans,  l’œuf  et  l’oo- 
génèse,  le  spermatozoïde  et  la  spermatogenèse,  la  fécon- 
dation, etc... 

Le  but  principal  de  ces  recherches  était  de  fixer  la 
place  qu’occupent,  dans  les  cadres  de  la  théorie  cellu- 
laire, l’œuf  ou  le  spermatozoïde  aux  divers  stades  de  leur 
formation,  et  le  gerpie  qui  résulte  de  leur  union.  Ainsi 
la  Cytologie  et  l’Embryologie  comparative  se  sont  enri- 
chies d’acquisitions  de  la  plus  grande  importance.  Grâce 
aux  perfectionnements  incessants  de  la  technique  histo- 
logique, on  a pu  saisir  avec  une  merveilleuse  netteté,  une 
infinité  de  détails,  de  changements  anatomiques  et  struc- 
turaux, qui  se  rattachent  les  uns  aux  autres  en  une  chaîne 
continue  et  affectent  véritablement  les  caractères  d’une 
évolution. 

Mais  la  connaissance  exacte  des  stades  embryonnaires 
par  lesquels  passe  un  germe  au  cours  de  son  développe- 
ment, celle  du  lien  morphologique  qui  les  assemble  en 
un  tout  continu,  si  complètes  qu’elles  puissent  être,  ne 
sont  que  l’introduction  nécessaire  à l’étude  des  causes  et 
des  facteurs  dont  ils  sont  la  résultante  visible  à nos  yeux. 
C’est  cette  étude  qui  est  le  but  véritable  des  recherches 
embryologiques  et  c’est  elle  qui  sera  surtout  l’objet  de  ce 
livre. 

Pendant  longtemps,  les  morphologistes  purs  ont  cru 
tout  expliquer  en  invoquant  de  simples  raisons  histo- 
riques. Le  transformisme  s’étant  imposé  à tout  le  monde 
comme  un  fait  scientifique,  l’évolution  des  produits 
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sexuels  et  tout  le  développement  embryonnaire  étaient 
déterminés,  selon  eux,  par  le  jeu  des  propriétés  d’un 
patrimoine  héréditaire  lentement  acquis  au  cours  de  la 
lignée  généalogique  de  chaque  espèce.  Cette  idée  est  très 
plausible  et  s’accorde  bien  avec  les  théories  de  l’évolution 
dans  le  temps  des  êtres  organisés  dont  l’esprit  de  presque 
tous  les  biologistes  modernes  est  imprégné. 

Malheureusement,  certains  d’entre  eux  ont  cru  ré- 
soudre définitivement  le  problème  de  l’hérédité  en  faisant 
de  celle-ci  l’apanage  de  molécules  ou  de  granulations 
particulières,  de  subtances  spécifiques  contenues  dans 
l’œuf  ou  dans  les  cellules  en  général  (Weismann, 
Altmann,  etc.).  On  localisait  ainsi  l’énigme  du  déve- 
loppement embryonnaire  dans  de  mystérieux  organules 
inaccessibles  à la  recherche  analytique  et  expérimentale. 

Depuis  longtemps  déjà  un  bon  nombre  d'embryolo- 
gistes ont  voulu  réagir  contre  cette  tendance  qui  mena- 
çait d’engager  la  Science  dans  la  voie  des  spéculations 
brillantes,  mais  stériles  et  sans  issue.  On  peut  se  con- 
tenter de  « causes  historiques  » pour  expliquer  le  passé, 
mais  le  développement  d’un  organisme  aux  dépens  d’un 
œuf  est  avant  tout  un  phénomène  actuel,  qui  se  passe  et 
se  répète  constamment  sous  nos  yeux,  dont  les  causes 
vraies,  actuelles  elles  aussi,  sont  passibles  des  méthodes 
qu’emploient  les  sciences  exactes. 

Tous  les  aspects,  tous  les  changements  décrits  par  les 
cytologistes  et  les  morphologistes,  tous  les  mécanismes 
que  met  en  œuvre  une  ontogénèse  pendant  qu’elle  se  dé- 
roule, ont  leurs  sources  dans  la  composition  physique  et 
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chimique  du  germe  tout  entier  et  dans  l’action  qu’exerce 
sur  lui  le  milieu  où  il  vit.  Cet  ensemble,  c’est  la  manifes- 
tation tangible  de  lois  fixes  qui  régissent  la  matière  vi- 
vante en  évolution  ; les  cadavres  des  ancêtres,  quelque 
minutie  qu’on  apporte  à les  décrire,  n’en  dévoileront 
jamais  le  secret  ; ils  prouvent  que  les  matériaux  soumis  à 
l’action  de  ces  lois  n’ont  pas  toujours  été  immuablement 
les  mêmes  et  se  sont  modifiés  au  cours  des  temps  géolo- 
giques ; ils  marquent  les  étapes  de  ces  modifications,  mais 
ils  n’ont  en  eux-mêmes  aucune  valeur  explicative. 

De  ces  réflexions  naquit  V Embryologie  causale  mo- 
derne. En  raison  du  but  qu’elle  se  propose  et  par  oppo- 
sition à la  morphologie  phylogénétique  qui  reste  en  de- 
hors de  ses  préoccupations,  on  l’appelle  généralement,  en 
Allemagne  surtout,  la  Mécanique  du  développement  (Ent- 
wicklungsmechanik,  Roux)  et  parfois  aussi,  la  Physio- 
logie du. développement  (Driesch).  La  dénomination  que 
nous  avons  adoptée  nous  paraît  préférable  parce  qu’elle 
est  plus  large. 

Sa  méthode  de  choix  est  l’expérimentation,  mais 
comme  dans  bien  des  cas  l’expérience  est  instituée  en 
vue  de  l’analyse  et  de  l'interprétation  d’aspects  qui  ne 
sont  visibles  qu’au  microscope,  on  doit  fort  souvent  la 
compléter  d’un  examen  cytologique  conforme  aux  règles 
de  la  meilleure  technique.  La  description  et  la  comparai- 
son jouent  donc,  en  Embryologie  causale,  un  rôle  beau- 
coup plus  important  qu’en  Physiologie  : elles  permettent, 
d’une  part,  de  formuler  dans  des  termes  appropriés  les 
questions  que  l’intervenlion  experimentale  aura  à ré- 
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soudre,  et  d’autre  part,  d’en  contrôler  les  résultats  ; mais 
il  est  évident  que  la  description  ne  sera  de  quelque  profit 
dans  la  recherche  de  la  causalité  que  si  elle  est  analytique 
et  non  purement  anatomique  : il  faut  que  l’ohservateur 
s’attache  non  pas  à fixer  un  stade  ou  une  série  de  stades, 
mais  bien  à tracer  une  évolution  complète,  en  dirigeant 
surtout  son  attention  sur  les  processus  grâce  auxquels  un 
stade  dérive  de  celui  qui  l’a  précédé  et  se  continue  dans 
celui  qui  lui  succédera. 

Dans  les  divers  chapitres  de  ce  livre,  la  place  la  plus 
large  sera  réservée  aux  notions  que  l’embryologie  cau- 
sale a permis  d’acquérir.  Dans  la  mesure  où  le  permet  j 
l’état  actuel  de  la  science,  nous  avons  en  toute  occasion 
cherché  à définir  la  cause  directe  des  phénomènes  ob- 
servés et  à l’exprimer  en  une  formule  simple. 

On  y trouvera  donc  plus  d’analyse  que  de  synthèse, 
beaucoup  de  faits  et  peu  de  théories,  parfois  des  aveux 
d’ignorance,  souvent  des  hypothèses  mais  toujours  com- 
patibles avec  une  vérification  expérimentale. 

Ainsi  présentée,  notre  œuvre  manquera  peut-être  de  ce 
charme  et  de  ce  relief  qu’ont  toujours  les  grandes  vues 
spéculatives  habilement  exposées  ; elle  ne  vaudra  que  par 
sa  sincérité  et  par  l’intérêt  intrinsèque  du  sujet  lui-même; 
et  si  fréquemment  le  lecteur  sent  fuir  l’explication  défi- 
nitive et  dernière  d'une  question  traitée,  au  moins 
croyons-nous  qu’il  fermera  ce  livre  avèc  la  conviction 
fermement  assurée  que  la  Science  est  dans  la  bonne  voie 
et  que  le  mystère  se  dissipe  peu  à peu. 


CHAPITRE  PREMIER 


LES  CELLULES  SEXUELLES  ET  LA  CONTINUITÉ 
DE  LA  VIE 


Sommaire.  — Ce  que  doit  renfermer  le  germe  de  tout  être  vivant. 

— La  reproduction  agame  et  la  reproduction  sexuée.  — 
Formes  principales  de  la  reproduction  agame  ; division,  bour- 
geonnement et  sporulation  végétative.  — Définition  du  pro- 
blème fondamental  de  la  génération  agame.  — Notion  des 
corrélations  fonctionnelles  et  des  « gradients  » axiaux.  — Son 
importance  dans  une  tentative  d’explication  des  deux  modes 
de  reproduction.  — L’isolement  physiologique  ou  expéri- 
mental des  parties  de  l’organisme.  — Analogies  et  diffé- 
rences entre  la  reproduction  sexuée  et  la  reproduction  agame. 

— La  fécondation  comme  facteur  essentiel  de  la  persistance 
de  la  vie. 

Dans  les  conditions  normales,  tout  organisme  vivant 
disparaît  après  avoir  donné  naissance  à un  ou  plusieurs 
descendants  dont  l’organisation  est  identique  à la  sienne, 
ou  n’en  diffère  que  par  de  minimes  détails.  Ainsi  formulé, 
le  fait  peut  paraître  banal,  et  cependant  il  exprime  inté- 
gralement le  grand  principe  de  la  continuité  de  la  vie 
sur  le  globe.  En  effet,  jamais  la  génération  spontanée  n’a 
été  observée  dans  la  nature  actuelle  et,  dès  lors,  tous  les 
individus  ^ présentement  vivants  ne  sont  que  le  der- 
nier terme  d’une  longue  lignée,  dont  l’origine  remonte  à 
l’apparition  même  de  la  vie  et  qui  se  prolongera  dans 

^ I^e  mot  individu  est  pris  ici  dans  son  sens  usyel. 


12  LKS  GKLLL'LES  SEXUELLES  ET  LA  CONTINUITÉ  DE  LA  VIE 


l’avenir  tant  que  le  permettront  les  conditions  extérieures. 
Mais  l’idée  de  continuité  étant  inséparable  pour  la  science 
moderne  de  celle  d’évolution,  on  peut  dire  que  depuis  les 
origines  jusqu’à  nos  jours,  les  individus  successifs  d^une 
lignée  donnée,  au  lieu  de  revêtir  toujours  exactement 
les  mêmes  formes  et  la  même  image,  se  sont  progressive- 
ment transformés.  Au  cours  des  temps,  ils  ont  ainsi 
acquis  des  propriétés  et  des  caractères  nouveaux,  lesquels 
seront  d’autant  plus  nombreux  et  plus  complexes  que 
l’évolution  aura  eu  plus  de  prise  sur  la  lignée  et,  par  con- 
séquent, l’aura  poussée  plus  loin. 

L’évolution  en  elle-même,  pas  plus  que  les  mécanismes 
qu’elle  met  en  œuvre,  ne  rentre  dans  le  cadre  de  notre 
sujet  ; il  nous  suffit  de  constater  qu’elle  s’est  produite, 
qu’elle  a,  selon  toute  vraisemblance,  la  valeur  d’un  fait 
établi,  dont  toutes  les  conséquences  s’étalent  sous  nos 
yeux  dans  la  nature  actuelle  et  s’offrent  à notre  analyse. 
Pour  le  moment,  une  seule  d’entre  elles  retiendra  notre 
attention  : quand,  aujourd’hui,  un  organisme  se  repro- 
duit, il  doit  transmettre  à ses  descendants,  pour  que 
ceux-ci  soient  identiques  à lui-même,  non  pas  seulement 
les  propriétés  initiales  de  la  lignée  à laquelle  il  appartient, 
mais  encore  et  surtoutcelles  qui  ont  été  acquises  au  cours 
des  temps  et  qui  se  sont  conservées.  Il  faut,  pour  mieux 
préciser,  que  le  germe  d’où  le  descendant  naîtra  possède 
tout  ce  qui  contribuera  à réaliser  son  développement 
complet  dans  les  conditions  de  milieu  actuelles.  Il  s’en- 
suit que  ce  germe,  si  simple  soit-il,  n’est  nullement 
semblable  à celui  qui  fut  à la  souche  de  la  lignée  ances- 
trale de  l’individu  qui  l’a  formé  ; certes,  il  pourra  pré- 
senter avec  lui  une  certaine  analogie  extérieure,  mais  il 
possède,  en  outre,  à l’état  réel  ou  à l’état  potentiel,  tout  un 
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dynamisme  nouveau,  lequel  n'est  autre  que  ce  qu’on 
appelle  communément  le  patrimoine  héi^éditaire. 

Lorsque  au  cours  de  ce  chapitre  et  des  suivants  nous 
étudierons  les  propriétés  ontogénétiques  ou  les  potentia- 
lités de  l’œuf,  du  bourgeon,  de  la  gemmule,  etc  , nous 
ferons,  en  réalité,  l’analyse  de  l’origine  et  des  sources  de 
l’Hérédité.  Si  ce  mot  ne  vient  que  rarement  sous  notre 
plume,  la  notion  qu’il  exprime  n’en  fera  pas  moins  la- 
substance  de  tout  notre  exposé. 


* * 

Lorsqu’on  jette  un  coup  d’œil  d’ensemble  sur  l’allure 
qu’affecte  la  reproduction  dans  le  règne  animal  — et  les 
faits  sont  essentiellement  les  mêmes  dans  le  règne  végé- 
tal — on  est  d’abord  quelque  peu  dérouté  par  la  multi- 
plicité apparente  des  aspects  qu’elle  revêt.  Bientôt  pour- 
tant on  distingue,  comme  l’ont  fait  depuis  longtemps  les 
biologistes,  deux  modalités  suivant  lesquelles  les  orga- 
nismes donnent  naissance  à des  descendants  : ce  sont  la 
reproduction  asexuée,  ou  agame,  ou  encore  végétartve 
d'une  part,  la  reproduction  sexuée  d’autre  part. 

Le  caractère  par  lequel  elles  diffèrent  suffit  à les  défi- 
nir ; la  première  se  fait  aux  dépens  d’un  individu  quel- 
conque, qui,  à lui  seul  et  par  ses  propres  forces,  engendre 
d’autres  individus  ; dans  la  seconde,  intervient  un  facteur 
nouveau  et  fort  énigmatique,  la  disjonction  sexuelle  : 
pour  constiluer  un  germe  capable  d’entrer  en  développe- 
ment, il  faut  le  concours  de  mâles  et  de  femelles  produi- 
sant respectivement  des  germes  spécifiques  appelés 
gamètes  ; un  gamète  mâle  s’unit  à un  gamète  femelle  et 
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la  fécondation  ainsi  réalisée  met  en  marche  les  mécanismes 
de  l’ontogénèse. 

Entre  ces  deux  grands  modes  de  reproduction,  il  ne 
semble  pas  qu’il  y ait  d’intermédiaires,  du  moins  au  point 
de  vue  morphologique  ; la  parthénogénèse  naturelle,  c’est- 
à-dire  le  développement  d’un  gamète  fenielle  sans  fécon-  j 
dation  par  un  mâle  n’est,  en  effet,  qu’une  dégradation,  ou  j 
si  l’on  préfère,  un  perfectionnement  de  la  reproduction 
sexuée  dont  elle  dérive  en  tout  cas.  Nous  montrerons 
toutefois,  au  cours  de  notre  exposé,  qu’au  point  de  vue 
physiologique  la  parthénogénèse,  envisagée  sous  un  cer- 
tain angle,  offre  avec  la  reproduction  asexuée  des  points 
de  comparaison  intéressants. 

A la  différence  fondamentale  qui  existe  entre  les  repro- 
ductions sexuée  et  asexuée  s’en  ajoutent  d’autres,  moins 
importantes,  mais  qui  permettent  cependant  d’apprécier  la 
part  qui  revient  à chacune  d’elles  dans  la  persistance  ac- 
tuelle et  la  continuité  dans  l’avenir  de  tous  les  êtres  vi- 
vants. 

La  reproduction  asexuée,  on  le  verra  par  la  suite  de  Ce 
chapitre,  affecte  une  grande  variété  de  formes,  d’aspects, 
et  aussi  de  degrés  ^ ; on  ne  l’observe  dans  la  nature  que 
chez  des  animaux  relativement  peu  élevés  en  organisa- 
tion ; partout  ailleurs  elle  est  rudimentaire  ou  com-  , 
plètement  absente.  Souvent  elle  revêt  l’allure  d’une 
propagation  plutôt  que  d’une  véritable  reproduction, 
c’est-à-dire  qu’elle  aboutit  à la  formation  de  colonies  ou 

^ Les  diverses  modalités  de  la  reproduction  asexuée  sont  ■ 
décrites  en  détail  dans  le  livre  de  Korschelt  et  Heider  (Allgem. 
Teil)  où  les  groupes  animaux  sont  successivement  passés  en 
revue.  On  les  trouvera  aussi  clairement  résumées  dans  God- 

LEWSKi  (1913). 
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d’associations  d’individus  issus  d’une  même  sOuche.  Au 
contraire,  la  reproduction  sexuée  existe  dans  le  règne  ani- 
mal tout  entier  (il  en  est  de  même  daris  le  règne  végétal) 
et  lés  processus  par  lesquels  elle  s’y  téalise  sont  d’unô 
étonnante  uniformité  ; on  les  retrouve  même  avec  une 
pureté  plus  ou  moins  grande  chez  les  organismes  uni- 
cellulaires  (Protistes).  Ces  caractères  suffisent,  à eux  seuls, 
à imposer  à l’esprit  cette  conclusion,  que  la  reproduction 
sexuée  est  un  phénomène  biologique  essentiel,  et  que 
sans  lui  la  plupart  des  animaux  disparaîtraient  de  la 
surface  du  globe. 

Il  résulte  encore  de  ce  que  nous  venons  de  dire,  qUe  la 
reproduction  asexuée  coexiste  toujours  chez  un  même 
animal  avec  la  reproduction  sexuée  et  elle  peut  même  s’y 
présenter  sous  plusieurs  de  ses  formes.  Elle  nous  appa- 
raît, dans  ces  conditions,  comme  uiie  Sorte  de  phase  épi- 
sodique dans  la  vie  de  l’individu,  provoquée  par  des  cir- 
constances éthologiques  spéciales  qu’il  y aura  lieu  de 
rechercher  dans  chaque  cas  particulier. 

La  brève  comparaison  que  nous  venons  d’esquisser,  n’a 
fait  ressortir  que  les  différences  les  plus  marquantes  entre 
les  reproductions  sexuée  et  asexuée.  Provisoirement,  elle 
nous  suffira  cependant,  car  le  but  que  nous  nous  propo- 
sons dans  ce  livre,  n’est  pas  de  faire  connaître  dans  le 
détail  la  diversité  des  procédés  que  la  nature  met  en  œuvre 
pour  assurer  la  continuité  de  la  vie,  ni  la  multiplicité  des 
aspects  extérieurs  qui  en  dérivent.  Ce  qui  nous  intéresse 
surtout,  c’est  le  problème  biologique  fondamental  que  pose 
la  génération  des  organismes,  le  problème  des  causes  ini- 
tiales et  des  facteurs  immédiats  qui  provoquent  d’abord  et 
permettent  ensuite  la  formation  d’un  individu  nouveau. 
jNous  devons  rechercher  si  les  données  sur  lesquelles  il 
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s’appuie  sont  dissemblables  dans  la  reproduction  sexuée 
et  dans  l’asexuée,  ou  si  elles  sont  seulement  plus  complexes 
et  plus  nombreuses  dans  la  première  que  dans  la  seconde. 
On  verra  par  la  suite  que  c’est  à cette  dernière  éventualité 
qu’on  doit  se  rallier.  Dès  lors  les  deux  modes  de  repro- 
duction dérivent  d’une  propriété  primordiale  commune  ; 
l’analyse  complète  et  méthodique  des  processus  de  la  re- 
production sexuée  abordant  la  question  dans  toute  son 
ampleur  et  dans  toute  sa  complexité,  la  reproduction 
agame  ne  figurera  à côté  d’elle  que  comme  un  simple 
corollaire. 

Pour  montrer  la  justesse  de  cette  interprétation,  nous  • 
résumerons  dans  une  esquisse  forcément  sommaire,  les 
processus  qu’offre  à l’observation  la  génération  asexuée  et 
nous  tâcherons  ensuite  d’en  préciser  la  signification  en 
établissant  que,  malgré  la  diversité  de  leurs  aspects,  ils 
ont  une  origine  commune. 


* # 

Dans  le  règne  animal  (et  nous  y rangeons  les  Pro- 
tozoaires), la  reproduction  asexuée  semanife.'te  sous  trois 
formes  principales  qui  sont  : la  division,  le  bourgeonne- 
ment et  la  sporulation  végétative  : nous  classons  sous 
cette  dernière  rubrique  les  cas  spéciaux  décrits  sous  les 
noms  de  gemrnulation,  production  de  statoblastes,  de  ré- 
ducties,  de  sorites,  etc...  L’examen  de  ces  diverses  formes 
montrera  que  le  u travail  à fournir  » par  le  générateur 
n’est  pas  le  meme  dans  toutes,  et  qu’il  existe  par  consé- 
quent entre  elles  des  différences  d’ordre  quantitatif. 

La  reproduction  par  division  est,  en  apparence,  très 
simple.  Elle  est  surtout  caractéristique  des  Protozoaires, 
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mais  on  la  constate  chez  les  Métazoaires  simples  ou  rela- 
ti\ement  peu  élevés  dans  la  série  (Cœlentérés,  Anné- 
lides,  etc.)  Sous  son  aspect  le  plus  ty- 


pique, 


on  voit  l’ortranisme  s’étrangler 


m 


mm 


d'abord  suivant  un  plan  passant  ap- 
proximativement par  le  milieu  de  son 
axe  transversal  ou  de  son  axe  longi- 
tudinal, puis  finalement  se  couper  en 
deux.  La  figure  i représente  un  Stentor 
qui  se  divise  transversalement  : un  Fla- 
gellate  peut,  lui,  se  couper  longitudi- 
nalement. Les  Protozoaires  étant  uni- 
cellulaires,  la  division  du  corps  y est 
toujours  précédée  de  celle  du  nqyau 
qui,  par  des  processus  compliqués  et 
que  nous  ne  pouvons  décrire  iei^  se 
répartit  également  entre  les  deux  in- 
dividus néoformés. 

Ces  exemples,  choisis  parmi  les  or- 
ganismes les  plus  simples,  attestent 
que  la  reproduction  par  division  com- 
porte deux  actes  exigeant  chacun  une 
explication  particulière.  Le  premier  est 
la  division  en  elte-mèrne;  le  second, 
souvent  consécutif  à celle-ci  [archi- 
tornie)^  mais  pouvant  cependant  s’ébau- 
cher avant  qu’elle  ne  soit  devenue  efièc- 
live  (paratomie)  consiste  en  ce  que 
chacune  des  deux  moitiés  se  complète, 
c’est-à-dire  édifie  ce  qui  lui  manque  pour  former  un  in- 
dividu entier.  C’est  ainsi  que  la  moitié  orale  du  Stentor 
(fig.  i)  divisé  en  deux  doit  régénérer  une  extrémité 


Fig.  I.  — Division 
transversale  d’un 
Stentor  (D’après 
Johnson  ",  tiré  de 
Godlewski,  191 3), 
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aborale,  et  vice  versa.  Il  y a,  par  conséquent,  un 
« développement  »,  c’est-à-dire  qu’une  partie  du  corps 
manifeste  des  propriétés  évolutives  qui  passeraient  com- 
plètement inaperçues  sans  l’intervention  du  facteur  qui 
provoque  la  division  de  l’organisme.  Ce  développement 
n’est  que  partiel  dans  les  cas  qui  nous  occupent,  mais  il 


Fig,  2.  — Division  transversale  de  l’hydre  d eau  douce  (D’après  Koelitz  ; 
tiré  de  Korsciielt  et  Heideb). 

n’en  soulève  pas  moins,  dans  son  intégralité,  le  problème 
des  causes  de  la  différenciation  ontogénétique. 

Ce  que  la  nature  produit  régulièrement  chez  les  Pro- 
tozoaires, l’expérience  peut  le  réaliser.  La  mérotomie  que 
nous  connaissons  bien,  grâce  surtout  aux  belles  recherches 
de  Balbiani,  n’est  autre  chose  qu’une  division  mécanique 
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et  brutale  qui  aboutit  aux  mêmes  résultats  que  la  divi- 
sion naturelle,  mais  seulement  pour  Je  fragment  nucléé. 
L’autre,  non  nucléé,  meurt  parce  qu’il  est  dépourvu  de 
matériel  nucléaire  et  n’a  par  conséquent  pas  la  valeur 
d’une  cellule  : le  fait  biologique  qu’une  cellule  privée  de 
son  noyau  est  inapte  à tous  les  phénomènes  essentiels  de 
la  vie,  ne  soulève,  on  effet,  plus  de  contestation. 


Fig.  3.  — Gonactinie  en  division  transversale.  chez  Aurélia  aurita 

(D’après  Bloghmann  et  Holger  ; tiré  de  Kor-  (D’après  Korschelt  et 

scHELT  et  Heider).  Heider). 


La  reproduction  par  division,  qui  joue  un  rôle  capital 
chez  les  Protozoaires,  se  retrouve  aussi,  et  avec  des  carac- 
tères essentiellement  analogues,  chez  de  nombreux  Méta- 
zoaires : Spongiaires,  Cnidaires,  Anthozoaires,  Turbella- 
riés,  une  foule  d’Annélides.  Bien  que  certains  d’entre  eux, 
notamment  les  derniers  cités,  aient  une  organisation  ana- 

L’œuf  éd.).  4 
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tomique  relativementcompliquée.  ils  peuvent  se  multiplier, 
tout  comme  un  Flagellate,  en  se  coupant  transversale- 
ment ou,  plus  rarement,  longitudinalement  (fig.  2,  3,  4). 

Il  arrive  même  souvent,  ainsique  le  montre  la  figure  4 
chez  Aurélia  aurila,  que  l’organisme  au  lieu  de  se  diviser 
simplement  en  deux,  se  segmente  en  plusieurs  morceaux 
superposés  destinés  à se  séparer  et  à se  compléter  dans  la 
suite  pour  former  autant  d’individus  nouveaux.  On  a 
donné  à ce  processus  le  nom  de  slrobilisalion.  Très  sou- 
vent, la  prolifération  se  fait  par  paratomie,  c’est-à-dire 
qu’au  moment  où  la  limite  entre  deux  strobiles  ne  s’in- 
dique  encore  que  par  un  simple  sillon,  une  couronne  de 
tentacules  s’ébauche  déjà  sur  la  lèvre  inférieure  de  ce 
sillon.  Les  fragments  sont  donc  en  grande  partie  régé- 
nérés lorsqu’ils  se  séparent  les  uns  des  autres.  La  Gonac- 
tinie,  dont  la  figure  4 reproduit  les  stades  de  la  division, 
illustre  ce  fait  avec  une  netteté  suffisante. 

Nous  pourrions  citer  bien  d’autres  exemples  encore  : 
chez  les  Annélides,  notamment,  où  on  a décrit  des  pro- 
cessus très  curieux  et  très  intéressants,  chez  les  Tur- 
bellariés  et  parmi  les  Echinodermes,  chez  les  Astéries, 
sans  compter  le  vieux  type  classique  de  l’hydre  d’eau 
douce  (fig.  2).  Mais  cette  diversité  d’aspects  est  unique- 
ment imputable  à la  forme,  à la  composition  anatomique 
et  aux  conditions  de  vie  des  organismes  et  elle  ne  nous 
apprend  rien  de  nouveau  dans  l’ordre  d’idées  qui  nous  j 
guide  et  dont  nous  ne  voulons  pas  nous  écarter. 

Nous  avons  vu  plus  haut  que,  normalement,  dans  la 
reproduction  par  division,  chaque  fragment  ne  fait  que 
reconstituer  la  partie  qui  lui  manque,  et  que  les  poten- 
tialités qu’il  a à développer  à cette  fin  sont  strictement 
limitées.  Si  l’on  s’en  tenait  à la  seule  étude  des  faits  tels 
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qu’ils  se  présentent  dans  la  nature^  on  serait  tenté  de 
croire  que  le  plan  de  division  est  déterminé  d’avance  par 
l’organisation  même  de  l’animal,  et  que  ce  qui  se  trouve 
au-dessous  de  lui  a exclusivement  le  pouvoir  de  former 
une  extrémité  aborale,  tandis  que  ce  qui  se  trouve  au- 
dessus  n'est  capable  d’édifier  qu’une  extrémité  orale. 

Mais  l’expérience  prouve  qu’il  n’en  est  pas  ainsi.  En- 
visageons, pour  fixer  les  idées,  un  animal  quelconque  de 
forme  allongée,  possédant  des  extrémités  céphalique  et 
caudale  bien  distinctes  : un  ver  par  exemple.  Si  l’on  y 
recherche  les  propriétés  d’une  tranche  mince  prise  dans 
la  partie  moyenne  du  corps,  l’observation  démontre  que 
selon  que  le  plan  de  section  transversal  de  l’animal  longe  la 
face  céphalique  ou  la  face  caudale  de  la  tranche  envisagée, 
les  cellules  constitutives  de  celle-ci,  par  leur  prolifération, 
reconstitueront  une  extrémité  céphalique  ou  une  extré- 
mité caudale.  L’évolution  de  la  tranche  dans  un  sens  ou 
dans  l’autre,  dépend  donc  de  la  nature  du  segment  avec 
lequel  l’intervention  l’a  laissée  en  continuité  ; par  elle- 
même  elle  est  totipotente. 

Cette  constatation  déjà  ancienne  et  maintes  fois  répé- 
tée, a pour  nous  une  importance  signalée,  parce  qu’elle 
nous  conduit  au  fait  suivant,  dont  nous  aurons,  plus  loin, 
à faire  l’analyse  minutieuse  ; dans  les  conditions  nor- 
males, telles  que  nous  les  offre  la  nature,  les  éléments 
constitutifs  d’une  région  du  corps  ne  développent  généra- 
lement (on  n’oserait  dire  jamais)  qu’une  partie  des  po- 
tentialités qu’ils  possèdent  : en  d’autres  termes  ils  n’ac- 
complissent qu’une  fraction  de  ce  qu’ils  sont  susceptibles 
de  faire.  A côté  des  potentialités  effectivement  réalisées, 
il  en  est  de  virtuelles,  que  l’expérimentation  ou  le  hasard 
d’une  anomalie  peuvent  seuls  mettre  en  évidence. 
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, Dans  cet  ordre  d'idées,  un  dernier  point  reste  à noter. 
Du  fait  que  dans  l’exemple  choisi  plus  haut,  une  tranche 
prise  dons  la  zone  moyenne  du  corps  possède  en  principe 
et  sous  réserve  de  la  qualité  de  ses  connexions,  toutes  les 
propriétés  nécessaires  à la  formation  d’un  ver  entier,  il 
ne  s’ensuit  pas  que  toutes  les  autres  tranches  jouiront 
d’un  pouvoir  aussi  complet.  L’expérience,  au  moins  dans 
certains  cas,  a prouvé  le  contraire  : les  parties  toutes 
proches  de  la  tête  et  de  la  queue  sont  beaucoup  plus  spé- 
cialisées et  ne  régénèrent,  quand  on  les  isole,  qu’une  tête 
ou  une  queue. 

Ces  détails  sur  lesquels  nous  insistons  dès  maintenant, 
et  qui  sont  connus  de  longue  date,  prouvent  que  si,  dans 
un  organisme  donné,  certains  éléments  ont  conservé  le 
pouvoir  de  subir,  dans  des  conditions  favorables,  des 
difïérenciations  variées  et  complexes,  il  en  est  d’autres 
qui  à des  degrés  divers  l’ont  perdu  d’une  façon  indélé- 
bile. 

Maint  autre  fait  pourrait  encore  illustrer  cette  notion 
qu’il  était  indispensable  de  souligner  au  seuil  même  de 
cet  exposé  ; nous  aurons,  en  effet,  l’occasion  de  l’utiliser 
et  de  la  développer. 

*• 

★ * 

INous  venons  de  voir  que  dans  la  reproduction  par  di- 
vision le  développement  que  chaque  fragment  doit  effec- 
tuer n’est  jamais  que  partiel.  Il  n’en  est  plus  de  même 
dans  le  hoargeonnemeni  où  il  y a vraiment  néoformation 
d’un  individu  complet  aux  dépens  de  chaque  bourgeon. 

Ce  mode  de  génération,  très  répandu  chez  les  Proto- 
zoaires et  chez  les  Métazoaires,  se  rencontre  non  seule- 
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ment  chez  les  espèces  coloniales,  mais  aussi  chez  des 
formes  qui  restent  individualisées  pendant  toute  la  durée 
de  leur  existence. 

Brièvement  résumé,  voici  en  quoi  il  consiste  : à un 
moment  donné,  et  selon  le  cas  en  un  point  quelconque 
ou  déterminé  du  corps,  un  groupe  de  cellules,  ou  peut- 
être  parfois  une  seule  cellule  entrent  en  prolifération.  Il 


Fig.  5,  — Bourgeonnement  chez  Podophrya  (D’après  Hertwig  ; 
tiré  de  Horschelt  et  Heider). 

se  forme  ainsi  un  petit  bourgeon,  qui  bientôt  s’accroît  et 
se  différencie  en  un  nouvel  individu  ; ce  dernier^  ou  bien 
se  détache  pour  vivre  une  vie  indépendante,  ou  bien  reste 
uni  d’une  façon  quelconque  à son  progéniteur  pour  parti- 
ciper à la  constitution  d’une  colonie. 

Tel  apparaît  habituellement  le  processus  du  bourgeon- 
nement; mais  tout  comme  la  division,  il  présente  dans 
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sa  réalisation  une  grande  variété  d’aspects  qui  sont  sous 
la  dépendance  du  type  d’organisation,  de  la  forme  et  de 
la  constitution  des  colonies,  de  l’éthologie  des  organismes 
où  il  s’accomplit.  A titre  d’exemples,  nous  avons  repro- 
duit dans  les  figures  5 et  6,  la  formation  et  le  déve- 


Fig.  6.  — Bourgeonnement  chez  Clavelina  (D’après  Seeliger  ; 
tiré  de  Godeewski,  191 3). 


loppement  de  bourgeons  dans  deux  types  classiques  : un 
Protozoaire  et  l’Ascidie  Clavelina. 

Chez  Podophrya,  les  bourgeons  apparaissent  comme  de 
petites  protubérances  de  la  surface  du  corps  ; l’organisme 
étant  unicellulaire,  un  prolongement  du  noyau  maternel 
s’engage  dans  l’axe  de  chaque  bourgeon  (fig.  5).  Tous 
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sont  donc  nucléés,  et  tous  auront  de  ce  fait,  lorsqu’ils  se 
détacheront,  la  valeur  d’une  cellule  complète  : il  leur  suf- 
fira de  croître  et  de  se  différencier  pour  donner  naissance 
à autant  d’individus  nouveaux. 

Chez  les  Métazoaires  les  bourgeons  ne  sont  aussi,  au 
début,  que  de  simples  protubérances  soit  de  la  surface 
du  corps,  soit  d’une  dépendance  de  ce  dernier  (stolon 
proligère,  fig.  6).  Tantôt  toutes  les  couches  de  la  paroi, 
tantôt  une  seule  d’entre  elles  peuvent  participer  à leur 
formation  ; peut-être  même,  chez  les  Méduses  (G.  Ghun), 
chaque  bourgeon  procède- t-il  d’une  cellule  mère. 
Ailleurs,  toutefois,  il  peut  en  être  autrement.  J.  Sper 
(1927)  dans  un  travail  fort  intéressant,  a montré  que 
chez  un  Tunicier  (Clavelina  lepadiformis)^  on  trouve, 
réparties  un  peu  partout  dans  l’organisme,  des  cellules 
spéciales,  capables  de  se  déplacer  par  mouvements 
amiboïdes  et  qui  renferment  dans  leur  corps  cytoplas- 
mique une  inclusion  réfringente,  qui  se  colore  intensé- 
ment par  les  colorations  vitales  (sulfate  de  Nil  bleu,  rouge 
neutre).  Ges  cellules  à gouttelettes  ont  des  propriétés  très 
remarquables  : elles  sont  vraiment  omnipotentes.  Lors 
de  la  formation  des  bourgeons  d’hiver,  elles  s’accu- 
mulent dans  le  tube  stolonial  de  la  Glaveline  et  forment 
la  masse  essentielle  de  ces  bourgeons,  c’est-à-dire  qu’elles 
en  sont  les  éléments  organogénétiques.  Dans  la  régénéra- 
tion, elles  jouent  un  rôle  analogue  : ce  sont  elles  qui 
reconstituent  les  parties  manquantes. 

Il  existe  donc,  dans  certains  organismes,  un  matériel 
cellulaire  de  réserve,  à potentialités  morphogénétiques 
presque  illimitées  mais  qui  ne  les  manifestent  que  dans 
certaines  conditions  déterminées. 

Les  bourgeons  peuvent  être  uniques  ou  multiples, 
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prendre  naissance  en  des  points  déterminés  ou  en  des 
endroits  variés.  Toujours,  en  tous  cas,  ils  subissent  une 
véritable  ontogénèse  ; celle-ci  peut  différer  de  celle  qui 
procède  d’un  œuf  fécondé  : Caullery  (tSqS)  notamment 
en  a donné  des  exemples  et  a insisté  sur  ce  point  ; mais  le 
résultat  final  de  cette  ontogénèse  est  inévitablement  la 
production  d’un  organisme  normal  et  complet. 

Quelle  que  soit  l’allure  du  bourgeonnement,  la  formule 
que  nous  énoncions  au  début  de  ce  paragraphe  conserve 
toute  sa  généralité  et  le  problème  des  potentialités  du 
germe  initial  et  des  causes  de  sa  formation,  qui  seul  ici 
retiendra  notre  attention,  est  identique  dans  tous  les  cas. 

Il  existe  encore  d’autres  formes  de  la  génération  agame, 
très  variées  dans  leurs  modalités  mais  qui  sont  plus 
qu’une  simple  propagation,  qui  ont  tous  les  caractères 
d’une  véritable  reproduction.  Dans  ces  cas,  en  effet,  il  se 
forme  dans  l’organisme  qui  va  mourir,  des  germes  tou- 
jours pluricellulaires  chez  les  Métazoaires,  qui  survivront 
et  se  développeront  en  des  êtres  nouveaux.  Tels  sont,  par 
exemple,  les  hibernacula  et  les  statoblastes  des  Bryozoaires, 
les  sorites,  les  gemmules  et  les  réducties  des  Spongiaires, 
les  bourgeons  chargés  de  réserves  que  Gaullery  (1908)  a 
trouvés  chez  certaines  Ascidies  du  genre  Colella,  les  corps 
plus  ou  moins  analogues  décrits  par  Hérouard  sous  le 
pied  d’un  Scyphistome. 

C’est  chez  les  Eponges,  marines  et  d’eau  douce,  que  ce 
processus  se  présente  avec  le  plus  de  clarté  ; c’est  là, 
d’ailleurs,  qu’il  est  le  mieux  connu,  aussi  nous  bornerons- 
nous  à tracer  en  quelques  mots  l’histoire  de  leurs  gem- 
mules et  de  leurs  réducties  (H. -Y.  Wilson,  K.  Muller  et 
d’autres). 

A certaines  époques  de  l’année,  spécialement  en  hiver 
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et  d’une  façon  plus  générale  quand  les  conditions  exté- 
rieures sont  défavorables,  on  voit  l’Eponge  entrer  en  état 
de  ((  dépression  »,  c’est-à-dire  que  sa  vitalité  paraît  di~ 
minuée  ; elle  s’atrophie.  On  remarque  alors  dans  son  in- 
térieur des  masses  arrondies  ou  ovalaires,  composées 
d’un  petit  nombre  de  cellules  moulées  les  unes  sur  les 
autres,  enveloppées  d’une  membrane  épaisse  (gemrnules) 
ou  presque  nues  (réd ucties) . Les  cellules  qui  les  constituent 
ne  procèdent  jamais  des  éléments  histologiquement  les 
plus  différenciés  du  corps  des  Spongiaires,  les  choano- 
cytes, tapissant  les  parois  des  chambres  vibratiles,  mais 
bien  de  cellules  diverses  du  parenchyme  auxquelles  on 
* donne  le  nom  générique  d’archéocytes. 

Les  gemmules  ou  les  réducties  sont,  à un  moment 
donné,  mises  en  liberté  et  chacune  d’elles  reforme  une 
nouvelle  Eponge.  Tel  est  le  cas  le  plus  typique  : les  autres 
s’y  ramènent  aisément,  aussi  n’insisterons-nous  pas  da- 
vantage. 

I II  est  possible  que  dans  beaucoup  de  ces  cas,  sinon 
!.  dans  tous,  les  germes  doivent  leur  origine  à des  processus 
^ analogues  à ceux  que  Spek  a découverts  chez  la  Gla- 
veline.  Cette  question  mériterait  de  nouvelles  recherches. 

î Si  jetant  un  coup  d’œil  d’ensemble  sur  les  diverses  moi- 
dalités  de  la  reproduction  asexuée  que  nous  venons  de 
K passer  en  revue,  nous  cherchons  à en  dégager  le  fait  fon- 
p damental,  celui  qui  se  retrouve,  toujours  identique,  sous 
l’infinie  variété  des  détails  dont  la  diversité  des  formes 
animales  est  la  cause  exclusive,  — le  fait,  par  conséquent, 

..  dont  il  importe  de  découvrir  la  raison  physiologique,  nous 
4,  aboutissons,  à la  constatation  suivante. 
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A un  moment  donné,  et  sous  l’influence  de  conditions 
à déterminer  dans  chaque  cas  particulier,  une  ou  plu- 
sieurs parties  du  corps  d’un  organisme  — Protozoaire  ou 
Métazoaire  — cessent  de  fonctionner  selon  la  manière  ha- 
bituelle et  manifestent  des  propriétés,  sinon  nouvelles,  du 
moins  insoupçonnées  jusqu’alors  ; elles  abandonnent  le 
rôle  qui  leur  était  assigné  de  par  leur  position  dans  l’or- 
ganisme, pour  assumer  des  fonctions  d’ordre  ontogéné- 
tique  infiniment  plus  complexes  : l’édification,  à elles 
seules,  d’un  individu  nouveau,  semblable  à son  progé- 
niteur. 

Peut-on,  dans  l’état  présent  de  nos  connaissances, 
tenter  un  essai  d’explication  de  ce  fait  qui  résume  à lui 
seul  la  génération  asexuée  tout  entière. 

Dans  une  entreprise  de  ce  genre,  le  point  de  vue  histo- 
rique, nous  voulons  dire  phylogénétique,  n’a  à notre  sens 
aucune  portée  réelle.  Il  s’agit  en  effet  d’expliquer  la  ma- 
nifestation d’une  propriété  très  générale  de  la  matière  vi- 
vante, que  nous  voyons  se  répéter  constamment  sous  nos 
yeux  chez  des  êtres  généalogiquement  fort  éloignés  les 
uns  des  autres  : simples  Protozoaires.  Annélides,  Echi- 
nodermes  et  même  Ghordés.  Dans  ces  conditions,  la  phy- 
logénèse sera  de  quelque  aide  dans  l’interprétation  des  ca- 
ractères spéciaux  qu’atfectera  le  phénomène  dans  le  cas 
particulier  d’ordres,  de  genres  et  d’espèces  donnés,  mais 
c’est  là  tout  ce  qu’on  peut  attendre  d'elle. 

C’est  donc  du  point  de  vue  actuel,  c’est-à-dire  physio- 
logique qu’il  faut  examiner  les  faits,  déterminant  d’abord 
les  conditions  naturelles  les  plus  aptes  à provoquer  la  re- 
production asexuée,  pour  recourir  ensuite,  chaque  fois 
que  cela  sera  possible,  à l’analyse  expérimentale. 

Nous  rappellerons  ici  une  remarque  faite  plus  haut  et 


LE  PROBLÈME  DE  LA  GÉNÉRATION  AGAME 


29 


qui  semble,  a priori,  de  nature  à guider  les  recherches. 
C’est  qu’un  même  organisme,  outre  la  reproduction 
sexuée  dont  il  est  toujours  capable,  peut  présenter,  au 
cours  de  sa  vie,  plusieurs  modes  de  reproduction  asexuée  : 
un  Protozoaire  se  divise,  s’enkyste  ou  se  conjugue  selon 
les  circonstances  ; une  hydre  d’eau  douce  se  reproduit  par 
division  ou  par  bourgeonnement  tout  en  restant  capable 
de  former  des  œufs  et  des  spermatozoïdes.  11  doit  y avoir 
un  déterminisme. pour  toutes  ces  variations,  et  l’idée  s’im- 
pose qu’il  a sa  source  dans  des  changements  du  milieu 
extérieur,  vraisemblablement  associés  à des  modifications 
intérieures.  On  entrevoit  tout  le  parti  à tirer  de  cette  idée  ; 
fructueusement  exploitée,  elle  ouvrirait  à l’expérience  un 
merveilleux  champ  de  recherches. 

Nos  connaissances  dans  ce  domaine  sont  encore  frag- 
mentaires, mais  les  travaux  poursuivis  depuis  quelques 
années  par  G.  M.  Ghild  et  ses  élèves  permettent,  à 
l’heure  actuelle,  de  faire  entrer  tous  les  faits  de  la  géné- 
ration agame,  comme  ceux  de  la  régénération,  dans  le 
cadre  d’une  interprétation  physiologique  intéressante  et 
basée  sur  des  faits  expérimentaux. 

Il  semble  qu’on  soit  autorisé  à dire  sans  risquer  de 
commettre  une  grosse  erreur,  qu’un  organisme  capable 
de  reproduction  asexuée  entre  en  propagation,  d’une  part 
quand  les  conditions  offertes  par  le  milieu  ambiant  sont 
très  favorables  à sa  vie  et  permettent,  par  conséquent, 
d’une  façon  durable  une  nutrition  abondante,  une  crois- 
sance rapide  et  une  vie  large  ; d’autre  part  quand  elles 
deviennent  défavorables  : élévation  ou  abaissement  exa- 
gérés de  la  température,  altération  quantitative  et  quali* 
tative  de  l’alimentation,  changements  dans  la  composi- 
tion physique  et  chimique  du  milieu,  etc.  Gependant,  le 
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mode  de  reproduction  n’est  généralement  pas  le  même 
dans  ces  deux  alternatives  opposées.  Dans  la  première 
c’est  la  prolifération  par  division  qui  intervient,  ou,  chez 
les  animaux  coloniaux,  le  bourgeonnement  ; dans  la 
seconde,  ce  sera  la  sporulation,  la  formation  de  gemmules, 
d’hibernacula,  de  bourgeons  d’hiver,  etc  ; il  apparaît 
donc  que  tantôt  c’est  l’accroissement  de  l’organisme,  sa 
pléthore,  si  cette  comparaison  est  permise,  qui  provoque 
sa  prolifération,  tantôt  c’est,  au  contraire,  le  ralentis- 
sement de  son  métabolisme^,  son  état  de  dépression,  sa 
réduction  de  taille  et  d’activité. 

Or,  nous  avons  ramené  plus  haut  à un  fait  fonda- 
mental unique  tout  le  problème  physiologique  de  la  gé- 
nération asexuée.  Gomment  sortir  de  ce  paradoxe  appa- 
rent, que  des  causes  diamétralement  opposées  aboutissent 
à des  résultats  identiques  dans  leur  essence,  malgré  de 
légères  nuances  de  détails  ? 

La  réponse  à cette  question  est  malaisée,  mais  à défaut 
d’une  explication  complète,  on  peut  dès  maintenant  poser 
avec  sûreté  des  jalons  sur  la  voie  où  il  convient  de  la  cher- 
cher. Disons  tout  de  suite  qu’elle  est  basée  sur  la  concep- 
tion que  se  font  la  plupart  des  biologistes  modernes,  du 
fonctionnement  physiologique  des  organismes  et  de 
l’étroite  association  de  leurs  parties  constituantes  en  un 
tout  harmonieux. 

C’est  G.  M.  Ghild  (1911  à 1929),  qui  a,  récemment, 
fait  la  plus  heureuse  application  de  cette  idée  au  pro- 
blème de  la  propagation  des  organismes,  et  si  dans  ses 

1 On  appelle  métabolisme  tout  ce  qui  constitue  le  travail 
intime  de  la  cellule,  qu’il  s’agisse  de  processus  constructifs, 
c’est-à-dire  de  synthèse  et  d’élaboration,  ou  de  processus  des- 
tructifs, c’est-à-dire  de  formation  de  déchets. 
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travaux  il  est  des  considérations  sur  lesquelles  des  ré- 
serves sont  encore  nécessaires,  les  points  de  vue  qu’il  a 
développés  n’en  sont  pas  moins  féconds  et  ils  seront  le 
fondement  des  considérations  qui  vont  suivre,  Si  nous 
limitons  ces  dernières  au  règne  animal  en  passant  sous 
silence  le  règne  végétal  auquel  elles  sont  pourtant  tout 
aussi  applicables,  c’est  uniquement  pour  nè  pas  surchar? 
ger  ce  livre  de  digressions  qui  nous  entraîneraient  très 
loin  et  dont  le  profit  serait  assez  mince 

Le  fait  fondamental  sur  lequel  reposent  les  idées  déve- 
loppées par  Ghild,  est  que  dans  un  organisme  vivant, 
l’intensité  du  métabolisme  n’est  pas  uniformément  le 
même  dans  toute  l’étendue  du  corps.  Chez  les  formes  les 
plus  simples,  il  existe  une  zone  d’intensité  maximale 
siégeant  au  pôle  apical  et  cette  intensité  va  en  décroissant 
vers  le  pôle  opposé.  Il  y a par  conséquent  des  degrés 
métaboliques  selon  l’axe  — ou  les  axes  — de  l’organisme 
(axial  gradients  de  Ghild)  ; l’expérimentation  les  a mis  en 
évidence  et  on  peut  en  déterminer  la  valeur  aux  diverses 
régions. 

Dans  les  êtres  plus  complexes,  au  lieu  d’un  centre 
unique  d’activité  plus  grande,  il  peut  y en  avoir  deux  ou 
plusieurs,  de  puissance  généralement  inégale  d’ailleurs 

1 II  ne  faut  pas  croire,  en  effet,  que  le  règne  végétal  soit  à la 
base  du  règne  animal.  Ils  ont  naturellement  un  fond  commun 
puisque  dans  tous  deux  l’élément  fondamental  est  la  cellule 
vivante,  mais  en  dehors  de  cela,  chacun  d’eux  doit  être  étudié 
à part.  En  ce  qui  concerne  spécialement  les  phénomènes  de 
reproduction,  le  mode  agame  et  le  mode  sexuel  existent  dans 
les  deux  règnes  : c’est  là  le  fond  commun  ; mais  les  aspects  sous 
lesquels  ils  se  manifestent  sont  parfois  très  différents,  et  dans 
la  majorité  des  cas  ils  ne  sont  ni  plus  simples,  ni  plus  primitifs 
chez  les  végétaux  que  chez  les  animaux. 
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et  localisés  dans  des  parties  déterminées  du  corps,  anato- 
miquement reconnaissables  par  une  différenciation  plus 
grande  des  organes  et  des  tissus.  De  plus^  les  faits  obser- 
vés indiquent  clairement  que  les  régions  physiologique- 
ment les  plus  actives,  grâce  au  déploiement  d’énergies 
dont  elles  sont  le  siège,  grâce  aussi,  chez  les  organismes 
supérieurs  notamment,  à la  transmission  de  substances 
qu’elles  produisent  (des  hormones  par  exemple),  exercent 
sur  les  autres  une  action  de  dominance  et  dirigent  l’allure 
de  leur  métabolisme  en  l’orientant  dans  un  sens  déter- 
miné, caractéristique  de  la  fonction  qu’elles  exercent. 
C’est  donc  par  le  jeu  et  l’interaction  de  ces  centres  dyna- 
miques que  se  réalise  l’harmonie  de  l’être  vivant  et  que 
se  maintient  l’équilibre  nécessaire  à la  vie.  Ainsi  dans  un 
organisme  adulte,  élevé  dans  la  série  animale,  compliqué 
dans  son  organisation  et  puissamment  différencié,  les 
millions  de  cellules  qui  le  composent,  groupées  en  organes 
et  en  tissus,  sont  synergiquement  associées  dans  chacun 
de  ces  groupements;  et  ceux-ci  sont  eux-mêmes,  les  uns 
vis-à-vis  des  autres,  dans  un  état  d’étroite  dépendance 
fonctionnelle. 

Ainsi  exprimée,  cette  notion  n’est  pas  neuve  ; Claude 
Bernard  et  Brown  Séquard  en  ont  jeté  les  bases  physiolo- 
giques quand  ils  ont  découvert  l’action  des  secrétions 
internes. 

Pour  bien  mettre  en  lumière  la  portée  biologique,  ou 
mieux  encore  morphogénétique,  des  gradients  métaboliques 
de  Child,  un  autre  point  de  vue,  plus  théorique,  mais 
qui  n’est  pas  dépourvu  de  bases  objectives,  doit  encore 
retenir  notre  attention. 

On  peut  admettre  en  principe  — nous  aurons  à y 
revenir  dans  un  autre  chapitre  — que  dans  le  germe  de 
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tout  organisme,  les  diverses  parties  qui  le  composent^ 
quelque  soit  leur  gradient  métabolique,  c’est-à-dire  leur 
capacité  fonctionnelle,  ne  diffèrent  entre  elles  que  quan- 
titativement. Nous  voulons  dire  par  là  qu  elles  ont  toutes 
les  mêmes  pouvoirs,  mais  à des  degrés  divers  et  que 
toutes  sont  capables,  par  nature,  de  réaliser  la  totalité 
des  diftérenciations  morphologiques  et  fonctionnelles  né- 
cessaires à la  construction  de  l'organisme  entier.  Si  pour 
des  raisons  qui  restent  à rechercher,  mais  parmi  les- 
quelles les  conditions  extérieures,  le  milieu,  jouent  peut- 
être  un  rôle  important,  la  région  d’activité  maximale, 
placée  au  sommet  de  l’axe  des  gradients,  entre  en  action 
la  première,  les  réactions  qui  vont  s’y  passer  et  qui  se 
traduiront  morphologiquement  par  des  structures,  domi- 
neront puissamment  dès  le  début,  affecteront  des  carac- 
tères particuliers  et  en  apparence  spécifiques,  tandis  que 
les  autres  régions,  plus  lentes  à agir  et  influencées  par  la 
première,  auront  leurs  potentialités  partiellement  inhibées. 
Leur  métabolisme  sera  canalisé  dans  un  sens  déterminé, 
différentpourchacuned’entreelles,  etellesne  développeront 
qu’une  partie  de  cedont  elles  étaient  originellement  capables. 

Ainsi  donc^toutes  les  diversités  structurales  et  fonction- 
nelles de  l’être  adulte  sont,  en  dernière  analyse,  des 
aspects  plus  ou  moins  spécialisés  et  unilatéraux  d’un  fonds 
commun,  qualitativement  uniforme  à l’origine,  mais  quan- 
titativement différent  selon  les  régions. 

Cette  notion,  qui  peut  paraître  quelque  peu  spéculative, 
est  appuyée  par  nombre  de  faits  que  l’embryologie  causale 
a fait  connaître,  ainsi  que  nous  le  verrons  dans  de  pro- 
chains chapitres  de  ce  livre.  Elle  est  aussi  en  parfait  accord 
avec  l’idée  que  partagent  nombre  de  biologistes  et  selon 
laquelle  tous  les  éléments  figurés  qui  apparaissent  dans 
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la  substance  vivante  et  que  la  morphologie  décrit  comme 
des  organes  ou  des  organites,  sont  des  étapes  du  métabo- 
lisme interne  de  cette  substance,  des  états  fonctionnels 
stables  ou  transitoires^.  Dès  lors  de  simples  différences 
quantitatives,  une  concentration  plus  grande  des  éléments 
actifs,  une  vitesse  plus  grande  des  réactions  en  des  points 
privilégiés,  leur  donneront  un  pouvoir  morphogénétique 
prépondérant. 

Dans  les  organismes  élevés  dans  la  série  animale,  à 
structure  complexe,  dont  le  germe  contenait  des  centres 
multiples  de  haute  activité  métabolique,  agissant  à dis- 
tance par  des  transports  matériels  autant  que  par  trans- 
mission d'énergie,  il  arrivera  que  le  réseau  des  corrélations 
sera  non  seulement  plus  serré,  mais  aussi  plus  rigide. 
Dans  chaque  partie  du  corps,  le  métabolisme,  plus  spécia- 
lisé, aboutira  à des  adaptations  fonctionnelles  plus  étroites, 
tellement  qu’elles  pourront  être  indélébiles. 

Sur  les  bases  qui  viennent  d’être  établies,  on  peut  fonder 
une  interprétation  de  la  génération  agame  comme  de  cer- 
taines formes  de  la  régénération,  cadrant  bien  avec  les  con- 
ceptions biologiques  modernes  et  étayée  par  des  observations 
démonstratives.  Il  peut  arriver  en  effet,  que  chez  un  animal 
de  structure  simple,  ou  même  hautement  organisé,  Tétroi- 
tesse  des  corrélations  vienne  à se  relâcher,  ou  que  l’intensité 
d’une  fonction  dominante  faiblisse  ; dans  ces  conditions, 
une  ou  des  parties  du  corps  cesseront  complètement  ou  in- 
complètement d’être  subjuguées  par  les  autres  ; elles 
pourront  reprendre  une  autonomie  puissante  dans  ses  ma- 
nifestations, si  le  métabolisme  spécial  auquel  elles  étaient 

1 Voir  pour  plus  de  détails  : A.  Brachet,  La  vie  créatrice  des 
formes,  Paris,  Alcan,  1928. 
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astreintes  jusqu’alors  ne  les  a pas  encore  marquées  de 
traces  indélébiles.  Dans  les  cas  où  cette  autonomie  devient 
complète,  les  parties  isolées  pourront  récupérer  l’aptitude 
au  métabolisme  total  qu’elles  avaient  perdue  et  leurs  poten- 
tialités, de  ce  fait,  redeviendront  totales  aussi;  il  leur  suf- 
fira de  vivre  et  de  se  nourrir  pour  développer  ces  poten- 
tialités et  subir  les  différenciations  nécessaires  à l’édifica- 
tion d’un  organisme  nouveau. 

Entre  ces  cas  parfaits  et  la  corrélation  fonctionnelle 
absolue  et  définitive  des  parties,  on  conçoit  qu’il  y ait 
place  pour  une  infinité  d’intermédiaires  ; ainsi  s’expli- 
quent les  multiples  degrés  du  pouvoir  de  régénération  des 
animaux^  et  les  aspects  infiniment  variés  de  la  reproduc- 
tion asexuée. 

On  nous  accusera  peut-être  de  développer  ici  des  con- 
sidérations plus  théoriques  qu’objectives.  Si  on  ne  peut 
encore  les  élever  au  rang  de  vérités  scientifiques,  on  re- 
connaîtra, néanmoins,  qu’elles  ont  bien  plus  qu’une  valeur 
spéculative.  Il  n’y  a rien,  dans  ce  que  nous  avons  énoncé, 
qui  ne  soit  accessible  à l’observation  et  à la  vérification 
expérimentale,  et  lorsque  nous  aurons  exposé  dans  les 
chapitres  suivants  l’état  actuel  de  la  science  sur  les  pro- 
priétés de  l’œuf  et  la  signification  de  la  segmentation,  le 
lecteur  verra  bien  que  la  conclusion  générale  qui  s’en 
dégage  pose  comme  des  faits  acquis  l’existence  de  cor- 
rélations fonctionnelles  dans  le  germe  et  de  changements 
possibles  dans  leur  degré  de  fixité  ou  de  labîlité.  Or,  n’est- 
ce  pas  là  l’essentiel  ? 

Quoique  l’analyse  de  la  reproduction  asexuée  soit  moins 


^ Voir,  à ce  sujet,  les  travaux  de  Guyénot  et  de  plusieurs  de 
ses  élèves. 
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avancée  que  celle  de  l’œuf  et  de  la  fécondation,  nous  vou- 
drions montrer  combien  les  faits  connus  corroborent  les 
idées  que  nous  venons  d’exposer. 

Dans  un  organisme  adulte,  tout  se  passe,  avons-nous 
vu,  comme  si  les  diflerentes  parties  du  corps  avaient  plu- 
sieurs de  leurs  potentialités  inhibées  par  leurs  corrélations 
mutuelles  II  y a évidemment  différents  moyens  de  dimi- 
nuer ou  de  supprimer  l’influence  de  ces  corrélations  et 
deux  d’entre  eux,  bien  mis  en  relief  par  Ghild,  nous 
seront  particulièrement  précieux. 

C’est  d’abord  l’éloignement  d’un  organe  ou  d’une  ré- 
gion dominante  — au  sens  que  nous  avons  donné  à ce 
terme  plus  haut  — ; les  parties  éloignées  sortiront  de  sa 
sphère  d’action  et  si  elles  ne  sont  ni  trop  vieillies,  ni 
trop  spécialisées,  elles  pourront,  ainsi  rajeunies,  récupérer  I 
des  propriétés  suffisantes  pour  subir  des  différenciations 
nouvelles. 

On  voit  immédiatement  tout  le  parti  à tirer  de  cette 
conclusion  pour  l’explication  de  la  reproduction  par  divi- 
sion et  même  par  bourgeonnement,  quand  elle  se  produit 
sous  l’influence  de  conditions  de  milieu  favorables,  per- 
mettant un  accroissement  rapide  et  considérable  de  l’in- 
dividu. Il  ne  faut  pas  oublier,  en  effet,  que  ce  qu’on  ap- 
pelle la  « taille  normale  » d’un  animal,  n'est  autre  chose 
qu’un  état  d’équilibre,  qui  ne  peut  être  dépassé  sans  en- 
traîner des  conséquences  inévitables,  telle  par  exemple 
la  division,  chez  les  organismes  simples. 

En  second  lieu,  l’isolement  physiologique  des  parties 
sera  encore  réalisable  si  les  corrélations,  et  spécialement 
les  corrélations  dominantes,  sont  diminuées  ou  annihilées 
par  des  conditions  de  vie  défavorables  pour  l'organisme  et 
ralentissant  son  activité  vitale.  Dans  ce  cas,  les  éléments 
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de  cet  organisme  qui  ont  le  moins  subi  l’empreinte  de 
leurs  corrélations,  qui  sont  restés  les  plus  jeunes,  pour- 
ront récupérer  leurs  propriétés  totales  Si  elles  n’y  réus- 
sissent pas,  à la  mort  de  l’organisme  elles  mourront  les 
dernières,  mais  si,  une  lois  libérées  elles  continuent  à 
vivre,  ce  sont  elles  qui  formeront  les  spores,  les  gemmules, 
les  statoblastès,  lesbourgeonsd’hiver,  etc.  N’avons-nous  pas 
vu,  en  effet,  que  toutes  ces  formations  sont  accompagnées 
ou  plutôt  précédées  de  phénomènes  de  régression  sou- 
vent très  marqués  dans  l’individu  où  elles  prennent  nais- 
sance ? Les  Spongiaires  (H.-V.  Wilson,  K.  Muller) 
et  les  Tuniciers  (Gaüllerv)  nous  fournissent  de  frappants 
exemples  de  dégénérescence  hivernale  d’une  grande  partie 
du  corps,  suivie  d’une  énergique  reproduction  agame  dès 
que  les  conditions  extérieures  redeviennent  favorables. 

Les  observations  toutes  récentes  de  Sper  (1927),  dont 
nous  avons  parlé  plus  haut,  sont  dans  cet  ordre  d’idées, 
fort  instructives.  Les  cellules  à gouttelettes  qui,  groupées 
en  amas,  formeront  les  bourgeons  de  la  génération  agame 
chez  la  Glaveline,  existent  parfaitement  pendant  la  vie 
physiologique  normale  ; mais  leurs  propriétés  morphogé- 
nétiques sont  alors  complètement  inhibées.  Pour  qu’elles 
se  déploient,  il  faut  que  la  dépression  hivernale  de  l’indi- 
vidu leur  rende  la  liberté  Hérouard  (jQiS)  nous  a fait 
connaître  le  cas  curieux  d’un  Gœlentéré  dont  le 
Scyphistome,  vers  la  mi- août,  entre  en  état  de  dépres- 
sion et  montre  les  signes  d’une  mort  prochaine,  en  même 
temps  que  certains  de  ses  tentacules  se  détachent,  forment 
de  petites  planulas  qui  se  fixent  et  constituent  de  nou- 
veaux Scyphistomes. 

La  notion  de  l’isolement  physiologique  apparaît  déjà, 
d’après  ce  que  nous  venons  de  dire,  comme  une  interpré- 
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tation  très  plausible  de  ce  que  révèle  l’observation  pure 
et  simple  des  animaux  dans  la  nature.  Néanmoins,  les 
résultats  de  l’intervention  expérimentale  sont  bien  plus  pro- 
bants ; ils  ont  fait  l’objet  de  nombreuses  recherches  dans 
le  laboratoire  de  Ghild,  mais  nous  n’en  citerons  que  quel- 
ques-uns qui  n’exigent  pas,  pour  être  bien  compris,  de 
connaissances  anatomiques  ou  zoologiques  trop  éten- 
dues. 

Quand  on  coupe  en  plusieurs  morceaux  une  hydre, 
un  ver,  ou  comme  l’a  fait  Driesch  une  Glaveline,  chacun 
de  ces  morceaux  après  s’être  cicatrisé  reforme  une  hydre, 
un  ver  ou  une  Glaveline.  On  dit  alors  qu’il  y a régénéra- 
tion^ mais  il  est  clair  que  celle-ci  ne  diffère  de  la  généra- 
tion par  division  que  parce  que  l’isolement  des  morceaux 
a été  mécanique  et  brutal.  lien  est  de  même  si  à l’exemple 
de  Gaüllery  (1895)  on  décapite  une  colonie  de  Tuni- 
ciers,  Circinalium  par  exemple,  en  ne  laissant  des  indi- 
vidus que  leur  postabdomen.  Au  bout  de  peu  de  temps, 
la  colonie  se  reconstitue  grâce  à un  bourgeonnement  qui 
part  de  la  surface  de  section. 

L’action  mécanique,  ici,  aboutit  à des  résultats  iden- 
tiques à ceux  que  la  nature  réalise  lorsque  l’hiver,  sous 
l’influence  du  froid  et  de  mauvaises  conditions  générales, 
les  têtes  des  colonies  de  Circinalium  se  flétrissent, 
s’histolysent  et  meurent.  Qu’il  soit  rapide  ou  lent,  méca- 
nique ou  physiologique,  l’isolement  est  toujours  suivi 
d’une  récupération,  par  la  partie  restante,  d’un  complexe 
de  potentialités  que  rien  ne  pouvait  faire  soupçonner. 

Le  cas  des  Eponges  n’est  pas  moins  suggestif.  Nous  sa^ 
vons  déjà  qu’en  hiver  et  dans  d’autres  conditions  encore 
mal  déterminées,  l’Eponge  s’atrophie,  dégénère  dans  ses 
parties  les  plus  différenciées,  tandis  que  les  cellules  plus 
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banales  du  parenchyme,  les  archéocytes,  forment  des  gem- 
mules ou  des  réducties.  Or,  tandis  que  dans  la  nature  ce 
processus  ne  s’effectue  que  lentement  et  progressivement, 
l’expérimentateur  peut  le  réaliser  brusquement.  Que  l’on 
broie  entre  les  doigts  une  Eponge,  ou  qu’on  la  passe  en 
l’écrasant  à travers  un  lin  tamis  (H. -Y.  YV^ilson),  on  voit 
au  bout  de  quelques  heures  les  archéocytes  se  grouper  en 
de  petites  masses  sphériques  qui,  sauf  la  membrane  d’en- 
veloppe, ont  tous  les  caractères  des  gemmules  : chacune 
d’elles  est  capable  de  régénérer  une  Eponge. 

Dans  tous  les  cas  que  nous  venons  de  citer,  l’interven- 
tion expérimentale  démontre  d’une  façon  absolue  un  fait 
capital  : lors  deTatrophie  d’une  Ascidie  ou  d’une  Eponge 
qui  précède  le  bourgeonnement  régénérateur,  il  n’y  a pas 
de  transport,  par  un  procédé  quelconque,  de  certaines  pro- 
priétés de  la  partie  dégénérée  dans  celle  qui  reste.  L’iso- 
lement mécanique,  brutal  et  rapide,  puisqu’il  est  suivi 
des  mêmes  conséquences,  prouve  que  les  cellules  qui 
agiront  pour  combler  la  perte  de  substance,  quelque 
grande  qu’elle  puisse  être,  tirent  toutes  leurs  propriétés 
d’elles-mêmes  ; elles  les  possédaient  donc  virtuellement, 
et  tout  porte  à croire  que  si  elles  ne  les  manifestaient  pas 
jusqu’alors,  c’estquela  plupart  d’entre  elles  étaient  inhibées 
de  par  leurs  corrélations  fonctionnelles  avec  l’ensemble. 

Ces  preuves  sont  trop  convaincantes  pour  qu’on  puisse 
méconnaître  à quel  point  le  principe  de  Visolement  des 
parties  est  fécond  dans  son  application  aux  Métazoaires. 

Nous  ne  dirons  qu’un  mot  des  Protozoaires,  l'observa- 
tion naturelle,  tout  comme  l’expérimentation,  conduisant 
pour  ceux-ci  à des  résultats  analogues  à ceux  que  nous 
venons  de  passer  en  revue.  La  seule  différence  est  qu’en 
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raison  de  leur  nature  unicellulaire,  Tisolement  physiolo- 
gique ou  mécanique  n’a  d’action  eiffîcace  que  si  la  partie 
libérée  est  pourvue  d'un  noyau.  Il  n’y  a pas,  en  effet,  de 
cellule  vivante  qui  n’en  possède  au  moins  l’équivalent. 
Mais  puisque  cette  condition  préalable  une  fois  réalisée, 
l’isolement  d’une  partie  est  suivi  de  la  reconstitution  du 
tout,  nous  sommes  en  droit  de  conclure  qu’il  existe  aussi, 
dans  une  seule  et  même  cellule,  un  système  de  corréla- 
tions et  d'associations  fonctionnelles,  dont  le  jeu  est  sous 
la  dépendance  de  lois  en  tout  point  identiques  à celles  qui 
régissent  les  relations  entre  organes  chez  les  Métazoaires. 

L’importance  de  cette  conclusion  n’échappera  à per- 
sonne et  sera  d’un  grand  poids  pour  nous  dans  la  suite  de 
notre  exposé,  car  l’œuf  fécondé  est  lui  aussi  un  orga- 
nisme unicellulaire.  L’étude  analytique  de  sa  composition 
est  l’objet  principal  de  ce  livre  et  nous  aurons  tout  spécia- 
lement à rechercher  s’il  est  physiologiquement  homo- 
gène ou  hétérogène. 


* ¥. 

Passons  maintenant  à la  reproduction  sexuée  et  recher- 
chons ses  similitudes  et  ses  divergences  avec  la  reproduc- 
tion asexuée. 

Au  point  de  vue  morphologique  comme  au  point  de 
vue  physiologique,  des  différences  notables  les  séparent  ; 
nous  en  avons  déjà  signalé  quelques-unes  au  début  de  ce 
chapitre,  mais  il  y a lieu  d’insister  et  de  préciser  davan- 
tage. 

On  sait  que  tous  les  animaux,  y compris  les  Pro- 
tozoaires, se  reproduisent  sexuellement.  Or,  on  ne  trouve 
pas  ici  la  grande  variété  d’aspects  qui  caractérise  la  pro- 
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pagation  agame  ; les  processus  sont  partout  uniformes 
non  seulement  dans  leur  essence,  mais  encore  dans  la 
plupart  de  leurs  détails.  C'est  chez  certains  Protozoaires 
que  les  variations  sont  les  plus  marquées  et  pourtant, 
même  dans  les  formes  les  plus  simples,  elles  n’ont  rien 
d'essentiel. 

La  sexualité,  il  est  à peine  besoin  de  le  dire,  est  basée 
sur  la  disjonction  des  organismes  en  deux  catégories  d’in- 
dividus : les  mâles  et  les  femelles.  Dans  chacun  des  deux 
sexes,  les  éléments  générateurs  sont  des  cellules  spéciales 
qui  se  différencient  toujours  très  tôt,  parfois  même  aux 
tout  premiers  stades  du  développement  ontogénétique 

Ces  cellules  sexuelles,  habituellement  groupées  en  or- 
ganes, subissent,  avant  de  pouvoir  accomplir  leur  fonc- 
tion, une  longue  série  de  transformations,  qui  n’ont  pas 
leur  équivalent  dans  la  reproduction  asexuée  et  qu’on  dé- 
signe sous  le  nom  de  maturation  ; celle  ci  aboutit  à la 
formation  d’œufs  mûrs  dans  le  sexe  femelle  et  de  sperma- 
tozoïdes dans  le  sexe  mâle.  Enfin,  et  ceci  nous  met  en 
présence  d’une  des  énigmes  les  plus  troublantes  delà  bio- 
logie, il  faut,  pour  qu’une  ontogénèse  puisse  commencer 
et  aboutir  à un  individu  nouveau,  quun  œuf  et  un  sper- 
matozoïde conjuguent  entre  eux  et  fusionnent  leur  subs- 
tance totalement  ou  partiellement  dans  l’acte  de  la  fécon- 
dation. 

Les  exceptions  à cette  loi  générale  sont  rares,  secon- 
daires par  leur  origine  et,  dans  toutes,  c’est  la  cellule 

^ Aux  cas  connus  depuis  longtemps  de  l’Ascaris,  des  Crus- 
tacés, des  Insectes,  et  de  bien  d’autres  encore,  on  peut  ajouter 
les  Amphibiens,  où  Bounoure  (1929)  a pu  déceler  les  gonocytes 
primaires  dès  la  fin  de  la  segmentation  de  l’œuf. 
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sexuelle  femelle  qui  est  mise  à même  de  se  développer 
seule. 

On  voit  par  cet  énoncé  que  deux  grands  faits  dominent 
Tensemble  du  phénomène  de  la  reproduction  sexuelle  ; ce 
sont  : I®  la  formation  dans  un  organisme  de  cellules 
sexuelles,  c’est-à-dire  de  cellules  à potentialités  spéciales, 
qui  très  tôt  se  distinguent  des  autres  par  un  faciès  parti- 
culier, et  qui  ne  proviennent  pas,  comme  les  germes  delà 
génération  agame,  d’une  dédifférenciation  d’éléments  préa- 
lablement adaptés  à d’autres  fonctions.  En  effet,  les  tra- 
vaux récents  confirment  de  jour  en  jour  l'idée  que  les 
cellules-mères  des  œufs  et  des  spermatozoïdes  procèdent 
directement  des  premiers  blastomères  ^ de  l’œuf  seg- 
menté. 2°  Leur  nature  « sexuelle  »,  c’est-à-dire  leur  dis- 
jonction en  éléments  mâles  et  femelles,  qui  entraîne  la 
nécessité  d’une  fécondation.  Nous  envisagerons  successi- 
vement chacun  de  ces  points. 

La  notion  du  principe  des  corrélations  fonctionnelles  et 
de  l’isolement  physiologique  des  parties  que  nous  avons 
développée  à propos  de  la  reproduction  agame,  permet  de 
concevoir  sans  trop  de  difficultés  que  des  groupes  de 
cellules,  soustraites  d’emblée  ou  très  tôt  au  réseau  des 
associations  qui  enserre  le  reste  du  corps,  persistent  pen- 
dant toute  l’ontogénèse,  en  conservant  l’intégrité  de  leurs 
propriétés  primaires.  Cette  interprétation  ne  jette  évidem- 
ment aucune  lumière  sur  la  nature  réelle  de  ces  propriétés, 
c’est-à-dire  sur  leur  aptitude  à devenir  le  point  de  départ 

1 On  donne  le  nom  de  blastomères  aux  cellules  qui  pro- 
viennent de  la  segmentation  de  l’œuf  et  dont  la  taille,  de  ce 
chef,  se  réduit  de  stade  en  stade,  jusqu’à  ce  que  la  blastula  soit 
constituée  (Voir  plus  loin). 
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d’une  ontogénèse  d’où  résultera  un  individu  nouveau. 
Qu’il  nous  suffise  en  ce  moment  de  souligner  le  fait  ; 
l’explication  qu’on  peut  provisoirement  en  donner  se 
dégagera  des  derniers  chapitres  de  ce  livre. 

Mais  en  ce  qui  concerne  les  causes  immédiates  de  l'exis- 
tence dans  un  organisme  de  cellules  sexuelles  mâles  ou  fe- 
melles, nous  ne  savons  encore  rien  de  précis.  Certes,  on 
les  voit  bien,  sous  le  microscope,  apparaître  et  évoluer  ; 
l’expérience  semble  démontrer,  dès  les  stades  les  plus 
précoces,  leur  capacité  exclusive  à devenir  sexuelles, 
mais  la  raison  primaire  qui  les  isole  du  reste  et  fixe  leur 
destinée  a échappé  jusqu’ici  à la  recherche  analytique. 
Certaines  observations,  encore  incomplètes  il  est  vrai, 
tendent  à faire  croire  que  la  source  des  cellules  initiales  de 
la  lignée  sexuelle,  réside  dans  une  zone  déterminée  de 
l’œuf  fécondé  ayant  la  valeur  d’une  « localisation  germi- 
nale Le  sens  exact  de  ce  terme  sera  précisé  plus  loin  ; 
mais  s’il  est  vraiment  applicable  à l’ébauche  primordiale 
des  cellules  sexu^les,  l’étude  de  l’origine  et  des  propriétés 
de  cette  ébauche  se  confond  avec  celle  de  l’œuf  lui-même 
et  des  facteurs  grâce  auxquels  il  acquiert  l’ensemble  de  ses 
propriétés  morphogénétiques  ; nous  traiterons  longuement 
de  cette  question  primordiale  dans  d’autres  chapitres  de  ce 
livre.  Nous  savons  cependant,  grâce  aux  nombreux  tra- 
vaux publiés  sur  ce  sujet,  que  sous  l’influence  de  certaines 
conditions  de  milieu,  ainsi  que  de  modifications  internes 
qu’il  est  encore  impossible  de  préciser,  un  organisme 

^ Hegner  (1914)5  notamment,  a détruit  avec  une  fine 
aiguille  l’extrémité  postérieure  du  germe  chez  des  Chrysomé- 
lides  [Leptinotarsa] . Dans  ces  conditions,  le  blastoderme  se 
développe  normalement,  au  moins  jusqu’à  un  certain  stade, 
J mais  il  ne  contient  pas  trace  de  cellules  sexuelles. 
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jusqu’alors  inactif  ou  capable  seulement  de  reproduction' 
asexuelle  peut  se  mettre  à former  des  œufs  ou  des  sperma- 
tozoïdes ; mais  les  cellules-mères  de  ces  éléments  sexuels 
ne  doivent  pas  à ces  conditions  spéciales  les  propriétés 
qu’elles  manifestent  ; elles  les  possédaient  déjà  à l'état 
latent  et  de  par  leur  origine  même. 

Le  second  des  deux  grands  faits  dominant  la  repro- 
duction sexuée,  c’est-à-dire  la  sexualité  elle-même,  est 
extrêmement  complexe.  L’existence  de  gamètes  de  sexe 
différent  soulève  des  questions  d’un  intérêt  primordial 
qui  ne  se  posaient  pas  pour  la  génération  asexuée  : quelles 
sont  les  propriétés  respectives  des  œufs  et  des  sperma- 
tozoïdes ? Et  comme  corollaires  tout  aussi  importants  : à 
quel  moment  de  leur  évolution  acquièrent-ils  ces  pro- 
priétés ? Quelles  sont  les  conséquences  de  la  fécondation  ? 
Pourquoi,  sans  cette  dernière,  les  gamètes  sont-ils  voués  à 
la  mort  ? Les  chapitres  suivants  seront  précisément  con- 
sacrés, sinon  à résoudre  ces  questions,  4^  moins  à serrer 
de  près  leur  analyse. 

Les  Métazoaires  seront  l’objet  exclusif  de  notre  étude, 
car  c’est  chez  eux  que  les  problèmes  de  la  reproduction 
sexuelle  acquièrent  toute  leur  ampleur,  toute  leur  com- 
plexité et  s’offrent  le  plus  complètement  à la  recherche  des- 
criptive et  expérimentale.  Que  cette  restriction  ne  fasse  pas 
méconnaître  l’importance  des  phénomènes  analogues  chez 
les  Protozoaires,  ni  leur  valeur  dans  un  essai  d’interpréta- 
tion générale  ; d’ailleurs  beaucoup  de  ces  êtres  unicellu- 
laires  ont  des  gamètes  très  semblables  aux  œufs  et  aux 
spermatozoïdes  des  Métazoaires  et  s’ils  donnent  peu  de 
prise  à l’analyse  physiologique,  il  faut  en  voir  la  raison  dans 
leur  petitesse,  dans  les  détails  de  leur  formation  et  dans  la 
simplicité  excessive  des  résultats  de  leur  union.  Gomment 
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rechercher  fructueusement  chez  ces  organismes  élémen- 
tairesles  causesetlesovlgmesdeVorganisationet  de  la  forme 
animales  ? Il  ne  faut  pas  oublier,  d’autre  part,  que  chez 
beaucoup  de  Protozoaires  la  reproduction  sexuée  présente 
des  caractères  très  aberrants  qui  nécessiteraient  une  expli- 
cation spéciale  ; outre  que  celle-ci  serait  forcément  incom- 
plète, elle  nous  obligerait  à des  digressions  qui  élargiraient 
sans  avantage  appréciable  le  cadre  de  notre  sujet.  Ces 
écarts  peuvent,  il  est  vrai,  servir  de  point  de  départ  à des 
considérations  sur  l’histoire  phylogénétique  de  la  sexualité  ; 
ainsi  que  nous  l’avons  déjà  dit,  nous  pensons  que  s’il  est 
utile  que  cette  histoire  soit  exactement  tracée,  il  est  beau- 
coup plus  profitable  pour  l'avancement  des  sciences  bio- 
logiques de  rechercher  les  causes  actuelles  du  phénomène; 
celui-ci  se  passe  sous  nos  yeux  et  il  est  plus  intéressant  de 
savoir  comment  il  se  réalise  que  de  s’efforcer  de  découvrir 
quand,  au  cours  des  temps,  il  a pu  apparaître. 

* 

# * 

A un  autre  point  de  vue,  les  nombreux  travaux  dont 
les  Protozoaires  ont  été  l’objet,  ont  conduit  à des  consta- 
tations précieuses  et  d’une  portée  très  générale.  C'est  une 
grande  date  dans  la  science  que  le  jour  où  Maupas  (1888) 
découvrit  que  les  Infusoires  ne  peuvent  se  multiplier 
indéfiniment  par  division,  qu'au  bout  d’un  certain 
nombre  de  générations  agames  ils  vieillissent,  montrent, 
camme  on  dit,  les  signes  d’une  « dépression  » (Maupas, 
1888-1889)  dont  ils  ne  peuvent  se  guérir  qu’en  se  conju- 
guant deux  à deux.  Or,  on  retrouve  incontestablement 
dans  cette  cônjugaison  les  phénomènes  essentiels  qui 
caractérisent  la  fécondation  des  Métazoaires.  Il  est  à peine 
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nécesaire  de  souligner  l’importance  capitale  de  cette 
découverte  ; elle  démontre  que  la  continuité  de  la  vie 
n’est  pas  assurée  par  la  reproduction  agame,  et  qu’elle 
aurait  un  terme  si,  à un  moment  donné,  un  facteur 
nouveau  n’intervenait  : ce  facteur  c’est  la  sexualité,  dont 
la  conséquence  la  plus  remarquable  est  la  fécondation. 

Nous  n’ignorons  pas  que  des  recherches  plus  récentes, 
dues  surtout  à Galkins,  à Woodruff  et  plus  récemment  à 
Hartmann  (1921),  ont  bien  établi  qu’il  est  possible,  chez 
les  Infusoires,  de  retarder  l’apparition  de  la  dépression  et 
même  de  maintenir  indéfiniment,  selon  toute  probabilité, 
la  reproduction  agame.  Si  par  des  artifices  de  culture  ou 
des  soins  appropriés  d’élevage  combinés  à une  sélection, 
artificielle  de  « races  » spéciales,  on  parvient  à perpétuer 
la  division  des  Infusoires  pendant  des  milliers  de  généra- 
tions, il  n’en  est  pas  moins  vrai  que  dans  la  nature  la 
dépression  et  la  conjugaison  ultérieure  sont  des  phéno- 
mènes inévitables.  La  preuve  en  est  qu’on  peut  expérimen- 
talement en  provoquer  l’apparition  (M.  et  M"“®  Ghatton). 

Mais  les  travaux  des  protistologues  américains  ont 
conduit  à d’autres  résultats  d’un  plus  grand  intérêt  encore. 
Woodruff,  R.  Erdmann  ont  découvert  que  si  les  Paramé- 
cies peuvent,  dans  des  conditions  de  milieu  favorables,  se 
diviser  pendant  un  temps  indéfini  sans  conjugaison,  elles 
subissent  cependant,  périodiquement,  un  remaniement  de 
leur  structure  interne  portant  sur  leur  appareil  nucléaire. 
On  a donné  à ce  remaniement  le  nom  d' endomixie,  par- 
ce qu’il  rappelle  étrangement  la  parthénogénèse  des  ani- 
maux plus  élevés  en  organisation.  D’autre  part,  Galkins 
(1920)  a montré  pour  un  autre  Protozoaire  (Uroleptus 
mohilis)  qu’après  quelques  centaines  de  générations 
agames,  par  simple  division,  dans  les  conditions  de  milieu 
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les  plus  favorables,  l' amphimixie , c’est-à-dire  la  conjugai- 
son, premier  stade  de  la  reproduction  sexuée,  est  nécessaire 
pour  que  la  division  reprenne  avec  une  activité  nouvelle. 

Malgré  d’importants  correctifs,  la  théorie  de  Maupas 
reste  donc  vraie  dans  son  expression  générale.  Tout  ceci 
s’applique  intégralement,  mutaiis  mulandis,  aux  Méta- 
zoaires : les  mieux  adaptés  d’entre  eux  à la  reproduction 
agame  ou  à la  parthénogénèse  (qui  d’ailleurs  implique  le 
principe  de  la  sexualité)  gardent  en  réserve  le  pouvoir 
d’une  génération  sexuée  qui  sauvera  un  jour  l’espèce  de 
l’extinction  définitive. 

Dès  lors,  la  reproduction  agame  apparaît  plutôt  dans 
la  vie  d’un  animal,  comme  un  épisode  lié  à certaines  con- 
ditions éthologiques  et  physiologiques,  tandis  que  la 
reproduction  sexuée  en  est  la  conclusion  normale.  C’est 
donc  celle-ci  que  nous  devons  étudier  avant  tout,  si  nous 
voulons  comprendre  comment  se  constituent  les  orga- 
nismes qui  naissent  tous  les  jours  sous  nos  yeux.  Nous 
exposerons,  dans  les  chapitres  suivants^  l’étape  atteinte  par 
la  Science  dans  cette  recherche,  et  l’on  verra  que  les 
conclusions  que  nous  dégagerons  dans  les  dernières  pages 
de  ce  livre,  se  rattacheront  très  naturellement  aux  consi- 
dérations qui  ont  été  développées  dans  les  premières. 
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Sommaire.  — Caractères  anatomiques  de  l’œuf  et  du  sperma- 
tozoïde. — Polarité  et  hétérogénéité.  — Développement  et 
histogénèse  des  produits  sexuels  mâles  et  femelles.  — Signi- 
fication de  la  période  d’accroissement  dans  l’oogénèse  : 
équilibre  de  maturation.  — Importance  des  chromosomes. 

— Maturation  nucléaire  et  réduction  caryogamique  ; appa- 
riement longitudinal  des  chromosomes,  leur  disjonction  dans 
la  première  mitose  maturative.  — La  vésicule  germinative. 

— Conditions  de  la  fécondation.  — Ses  aspects  morpholo- 
giques. — Etapes  de  la  segmentation  de  l’œuf  fécondé  jus- 
qu’à la  blastula.  — Problèmes  généraux  et  spéciaux  que  pose 
la  fécondation.  — Causes  de  la  monospermie.  — Limitation 
de  la  polyspermie  physiologique.  — Constitution  et  pro- 
priétés de  l’énergide  spermatique.  — Causes  de  la  copulation 
des  pronuclei. 

La  question  qui  se  présente  immédiatement  à l’esprit, 
au  seuil  d’une  étude  de  la  reproduction  sexuée,  est  celle 
de  savoir  pourquoi  il  y a des  sexes  différents  et  quelles 
causes  déterminantes  font  qu'un  organisme  est  mâle  ou 
femelle  ; question  qui  de  tout  temps  a tourmenté  les  pen- 
seurs et  sur  laquelle  philosophes  et  naturalistes  ont  lon- 
guement médité  et  copieusement  écrit. 

Les  naturalistes  de  la  période  transformiste,  en  disant 
que  la  disjonction  sexuelle  est  apparue  secondairement  et 
s’est  greflée  au  cours  de  l’évolution  sur  la  génération 
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agame,  seule  primitive,  exprimaient  une  opinion  proba- 
blement exacte  mais  dépourvue  de  toute  valeur  explica- 
tive. 

Dans  ces  dernières  années,  les  causes  directes  de  la 
sexualité  et  les  mécanismes  qu’elles  mettent  en  œuvre  ont 
fait  Tobjet  de  très  nombreuses  recherches,  fort  intéressantes 
mais  qui  sont  loin  d'avoir  épuisé  le  sujet.  Depuis  l’excellent 
exposé  que  Caüllery  a fait  en  iqid  de  l’état  de  la  ques- 
tion à cette  époque,  bien  des  faits  nouveaux  ont  été  acquis 
à la  science  et  bien  des  idées  se  sont  modifiées.  Caüllery 
pensait  alors,  et  nous  étions  d’accord  avec  lui,  que  le 
sexe  du  produit  est  déjà  fixé  dans  l’œuf  fécondé  ; dans  la 
première  édition  de  ce  livre,  nous  avions  même  admis, 
sur  la  toi  des  recherches  cytologiques  les  plus  récentes, 
que  la  détermination  du  sexe  est  l’un  des  actes  princi- 
paux de  la  fécondation.  A l’heure  actuelle  on  peut  encore 
admettre  qu’il  en  est  parfois  ainsi  et  c’est  pourquoi  nous 
en  parlerons  avec  quelque  détail  au  chapitre  lY,  traitant 
des  propriétés  de  l’œuf  fécondé.  Mais  par  la  même  occa- 
sion, nous  aurons  à relever  des  exceptions  à cette  règle  et 
surtout  à noter  des  cas  où  elle  est  fort  difficilement  appli- 
cable. 

Provisoirement,  nous  tiendrons  donc  le  sexe  pour 
donné  et  nous  passerons  immédiatement  à l’étude  des 
produits  sexuels  mâles  et  femelles. 

Au  point  de  vue  de  leur  forme  et  de  leur  volume,  ils 
difièrent  énormément  ; au  point  de  vue  de  leur  composi- 
tion anatomique,  ils  présentent  des  analogies  remar- 
quables à côté  de  dissemblances  frappantes. 

Dans  tous  les  cas,  l’œuf  est  une  cellule:  il  est  formé 
d'une  masse  de  cytoplasme  renfermant  un  noyau.  On 
donnait  et  on  donne  encore  parfois  le  nom  de  vésicule 
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germinative  au  noyau  de  l’œuf  avant  sa  complète  matu- 
ration à cause  de  son  aspect  clair  et  turgescent.  Le  cyto- 
plasme est  toujours  abondant  et  à l’approche  de  sa  ma- 
turité, Tœuf  de  tout  organisme  est  une  très  grosse  cellule. 
11  y a toutefois  des  différences  très  sensibles  entre  les  espèces 
animales  : le  jaune  dans  les  œufs  de  poule,  représente  la 
cellule  proprement  dite  et  on  connaît,  parmi  les  Oiseaux, 
les  Reptiles  et  les  Poissons  Sélaciens,  des  œufs  bien  plus 
volumineux  encore.  Par  contre,  l’œuf  des  Mammifères 
— y compris  la  femme — n’atteint  guère  plus  de  i/io 
de  millimètre  de  diamètre;  celui  àçiV Amphioxus^  ceux 
des  Echinodermes,  de  beaucoup  d’Annélides,  de  certains 
Mollusques,  etc.,  sont  de  même  taille  ou  plus  petits 
encore.  La  constitution  du  noyau,  qui  est  partout  iden- 
tique, n^est  pour  rien  dans  ces  variétés  de  la  taille  qui 
ne  relèvent  que  du  corps  cellulaire  ou  cytoplasme.  Or, 
depuis  longtemps  on  a distingué  dans  ce  dernier  deux 
parties  : l’une  essentielle,  le  protoplasme,  est  un  mélange 
complexe  de  substances  diverses,  et  serait  seule  vrai- 
ment vivante  et  active  ; l’autre  le  deutoplasme  (En.  Yan 
Béneden),  est  formée  de  matériaux  nutritifs  et  autres, 
élaborés  au  cours  de  l’oogénèse  et  qui  seront  progressi- 
vement utilisés  par  l’embryon  pendant  son  développe- 
ment : il  se  présente  souvent  sous  formes  d’enclaves 
de  natures  diverses  (graisses,  lécithine,  pigment,  ma- 
tières albuminoïdes  variées). 

Evidemment,  ce  que  nous  appelons  ici  protoplasme  est 
comme  dans  toute  cellule  un  mélange  très  complexe. 
Outre  rhyaloplasme  fondamental,  il  s’y  trouve  des  mito- 
chondries, des  corps  de  Golgi,  des  granulations  de  di- 
verse nature  et  parfois  un  centrosome  toujours  appelé  à 
disparaître  tôt  ou  tard. 
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Selon  les  quantités  respectives  de  protoplasme  et  de 
deutoplasme  qu’ils-  contiennent,  on  a divisé  les  œufs  en 
alécithiques  ou  plutôt  oligolécithiques,  c’est-à-dire 
pauvres  en  matériaux  de  réserves,  et  lécithiques  ou  forte- 
ment chargés  de  deutoplasme  : les  premiers  sont  petits, 
les  seconds  toujours  plus  ou  moins  volumineux.  De  plus, 
dans  les  œuls  lécithiques,  il  y a lieu  de  faire  une  nou- 
velle subdivision,  basée  sur  les  rapports  existant  entre 
les  deux  éléments  constitutifs  du  cytoplasme  ; on  dis- 
tingue en  effet  : les  œufs  lécithiques  proprements  dits, 
dans  lesquels  le  deutoplasme,  si  abondant  qu’il  puisse  être, 
reste  suffisamment  imprégné  de  protoplasme  pour  que 
la  division  de  l’œuf,  lors  de  la  segmentation,  soit 
totale,  c’est-à-dire  porte  sur  l’œuf  entier  ; les  œufs  télo- 
lécithiques,  où  le  protoplasme  est  rejeté  au  voisinage  du 
pôle  supérieur  et  forme  là  une  sorte  de  disque  contenant 
le  noyau,  appelé  disque  germinatif,  qui  sera  le  siège  exclu- 
sif non  seulement  de  la  segmentation,  mais  de  toute 
l’embryogénèse  ; enfin  les  œufs  centrolécithiques,  plus 
rares  et  qu’on  ne  rencontre  guère  que  chez  les  Insectes, 
où  le  deutoplasme,  localisé  au  centre,  est  recouvert  d’une 
couche  marginale  continue  de  protoplasme  qui  renferme 
le  noyau. 

Cette  classification  que  donnent  tous  les  traités  d’em- 
bryologie, mérite  quelques  commentaires.  La  distinction 
d’un  deutoplasme  s’opposant  au  protoplasme  est  évidem- 
ment justifiée,  mais  comme  l’un  est  élaboré  par  l’autre 
pendant  l’oogénèse  et  assimilé  pendant  l’ontogénèse,  il 
existe,  à tous  les  stades,  des  termes  de  transition  entre 
les  deux,  et  il  est  telles  granulations  du  cytoplasme 
que  le  micrographe  le  plus  expert  serait  bien  embarrassé 
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de  classer  exactement  ^ . En  fait,  dans  tout  œuf,  proto- 
plasme et  deutoplasme  forment  ensemble  un  système  lié, 
dans  lequel  se  mélangent  et  se  combinent  les  sources  de 
l’énergie  à mettre  en  œuvre  et  les  matériaux  qui  1‘utili- 
seront  et  la  transformeront.  Tout  cela,  c’est  le  travail 
même  de  la  vie,  aussi  nous  paraît-îl  assez  oiseux  de  nous 
demander,  comme  on  Ta  tait  souvent,  si  le  deutoplasme 
n’est  au  regard  du  protoplasme  qu’une  matière  inerte  in- 
corporée à une  autre,  réellement  vivante.  La  vie  c’est,  en 
dernière  analyse,  le  métabolisme  total  dé  rêtre  et  est 
vivant  tout  ce  qui  y est  intégré. 

En  second  lieu,  dans  tous  les  œufs,  lé  noyau  siégé 
dans  la  partie  de  l'œuf  la  plus  riche  en  protoplasme 
et  y occupe  une  sorte  de  point  d’équilibre.  Dans  les 
œufs  lécithiques,  le  deutoplasme  étant  plus  lourd,  la 
partie  supérieure  est  la  plus  riche  en  protoplasme  et 
est  le  siège  du  noyau  ; un  fait  analogue,  mais  moins 
manifeste,  s’observe  àtissi  dans  les  œufs  alécithiques, 
qui  ne  sont  en  général  que  des  œufs  lécithiques  à 
deutoplasme  peu  abondant.  Cette  répartition  a le  mérite 
d^éxtérioriser  à nos  yeux  la  polarité  de  l’œuf,  dans  lequel 
il  est  dès  lors  possible  de  reconnaître  un  pôle  et  un  hémis- 
phère supérieurs,  un  pôle  et  un  hémisphère  inférieurs, 
un  axe  vertical  réunissant  les  pôles,  un  équateur  et  des 

1 On  emploie  parfois  aussi,  au  lieu  de  protoplasme  et  de 
deutoplasme,  les  expressions  de  vitellus  formatif  et  de  vitellus 
nutritif.  Elles  ont  davantage  de  mieux  préciser  la  signification 
des  deux  composants  du  Cytoplasme,  seulement  ori  est  obligé 
de  faire  rentrer  dans  le  vitellus  formatif  Une  série  de  produits 
d’élaboration  qui  ne  sont  plus  du  protoplasme  véritable  et  qui 
ne  serviront  pas  à la  nutrition  de  l’œuf  et  de  l’embryon.  Oii 
reviendra  d’ailleurs  sur  ce  sujet  dans  la  suite. 
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méridiens.  Dans  la  suite  de  notre  étude,  nous  ferons  un 
fréquent  usage  de  ces  termes. 

La  polarité  est  un  caractère  général  de  tous  les  œufs, 
dont  l’importance  n’est  pas  seulement  topographique. 
On  est  d’accord  pour  admettre  qu’elle  existe  dès  les  pre^ 
miers  stades  de  l’oogénèse,  dans  les  oogonies  primaires, 
Si,  à ce  naoment,  on  peut  la  considérer  comme  n’étant 
qu’un  cas  particulier  de  la  polarité  inhérente  à toute 
cellule  vivante  (Eo.  Van  Beneden),  il  n’en  est  pas  moins 
vrai  qu’elle  prend,  dans  l’œuf  mûr,  une  signification  bien 
plus  grande  et  acquiert  une  v^^lelJr  morphogénétique-  Elle 
atteste  l’hétérogénéité  de  l’œuf  le  long  de  l’axe  yertical 
et  l’observation  a montré  (Bellamy)  que  les  gradients 
métaboliques  de  GnrLn  s’échelonnent  aussi  à partir  dq 
pôle  snpérienr  vers  le  pôle  inférieur,  le  premier  étant 
le  centre  métaboliqqe  dominant  pendant  les  premières 
phases  du  développement. 

Il  y a des  cas  où  l’œuf  n’est  pas  seulement  polarisé, 
mais  montre  de  plus,  soit  par  sa  conformation  extérieqre, 
soit  par  sa  composition,  une  symétrie  bilatérale  plus  ou 
moins  évidente  (Insectes,  Céphalopodes,  Oiseaux),  le  plan 
de  cette  symétrie  passant  par  les  pôles.  Pour  être  assez 
rçires  ces  cas  ne  méritent  pas  moins  d’être  signalés, 

Enfin  il  arrive  parfois  : Dinophilus,  Phylloxéras,  Ro- 
tifères,  que  les  femelles  pondent  deux  espèces  d’œufs, 
qu’à  leur  taille  on  peut  reconnaître  comme  devant 
donner  respectivement  des  mâles  pu  des  femelles. 

Un  mot  encore  sur  la  signification  véritable  de  ce 
classement  des  œufs.  En  réalité,  quelle  que  soit  la  quan- 
tité et  la  localisation  du  deutoplasme,  l’œuf  conserve  un 
caractère  essentiel  ; il  reste  une  cellule  capable  de  donner 
lien  à nne  ontogénèse.  L’accumnlation  plus  ou  moins 
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grande  des  réserves  nutritives  imprimera  un  cachet  par- 
ticulier aux  aspects  morphologiques  qui  caractérisent  les 
diverses  phases  du  développement,  mais  ainsi  que  l’ont 
démontré  les  données  de  l’embryologie  moderne,  il  s’agit 
là  de  simples  variantes  et  les  processus  sont  fondamen- 
talement identiques  dans  chaque  grand  groupement  du 
règne  animal.  Les  Vertébrés  qui  sont,  à ce  point  de  vue, 
un  objet  de  recherches  idéal  puisqu’on  y trouve  tous  les 
degrés  de  la  surcharge  deutoplasmique,  suffiraient,  à eux 
seuls,  à justifier  cette  donnée. 

Il  devient,  par  suite,  évident  que  dans  une  étude  ana- 
lytique des  causes  et  du  mécanisme  de  l’ontogénèse  des 
organismes,  le  choix  du  matériel  dépendra,  non  pas  de 
la  catégorie  à laquelle  appartiendra  l’œuf  étudié,  mais 
des  facilités  plus  ou  moins  grandes  qu’il  offrira  à l’obser- 
vation et  surtout  à l’expérimentation.  On  verra  bien 
d’ailleurs,  au  cours  de  notre  exposé,  que  tantôt  nous 
parlerons  d’un  œuf  en  général,  sans  en  préciser  l’espèce, 
tantôt  d’un  œuf  d’Echinoderme,  de  Mollusque  ou  d’Am- 
phibien.  ^ 

Nous  terminerons  la  description  générale  des  œufs  que 
nous  venons  d’esquisser,  en  disant  qu’ils  sont  inertes, 
immobiles  et  entourés  au  moment  de  la  ponte,  de 
membranes  parfois  très  simples,  parfois  plus  ou  moins  ! 
compliquées,  qui  les  isolent  et  les  mettent  en  même  temps  j 
en  rapport  avec  le  milieu  ambiant. 

Les  membranes  sont  de  deux  sortes.  Il  en  est  qui 
forment  l’enveloppe  extérieure  de  l’œuf  ; infiniment  va- 
riables dans  leur  forme,  leur  aspect  et  leur  constitution, 
depuis  la  membrane  pellucide  de  l’œuf  des  Mammifères 
jusqu’à  la  coque  des  œufs  des  Poissons,  des  Reptiles, 
des  Oiseaux,  elles  sont  souvent  un  produit,  non  de  l’œuf 
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lui- même,  mais  de  l’ovaire  ou  des  voies 
génitales.  Au  point  de  vue  embryologique, 
elles  sont  sans  intérêt. 

Mais  la  surface  même  de  l’œuf  est  tou- 
jours constituée  par  une  fine  pellicule 
protoplasmique,  sorte  d’exoplasme,  par- 
fois anhiste,  parfois  structuré,  que  revêt 
une  très  mince  membrane  secrétée  par 
l’œuf  lui-même  et  que  l’on  appelle  gé- 
néralement la  membrane  vitelline.  Ce 
dispositif  est  très  important  comme  on 
le  verra  plus  loin  ; c’est  lui  qui  règle  les 
réactions  de  l’œuf  dans  ses  rapports  avec 
le  milieu  extérieur  et  de  nombreuses  re- 
cherches, faites  dans  ces  dernières  années, 
ont  montré  combien  ces  réactions  sont 
compliquées  et  délicates. 

Tout  autres  sont  les  spermatozoïdes. 
Très  petits,  ils  aflectent,  chez  la  plupart 
des  animaux,  la  forme  d’un  long  et  tin 
fdament,  constamment  agité  de  mouve- 
ments d’ondulation  qui  leur  permettent 
de  cheminer  dans  les  liquides  où  ils  sont 
émis,  avec  une  rapidité  plus  ou  moins 
grande.  Ce  n’est  que  dans  quelques  cas 
spéciaux,  par  exemple  chez  les  Crustacés 
et  les  Nématodes  qu’il  existe  des  excep- 
tions à cet  aspect  général  : elles  n’ont 
qu’une  importance  très  relative,  et  nous 
jugeons  inutile  de  nous  y arrêter. 

Sous  sa  forme  habituelle,  le  sperma- 
tozoïde est  donc  une  cellule  flagellée  ; le 


Fig.  7.  — Sché- 
ma d’un  sper- 
matozoïde. 
(D’après  Edm. 
B,  Wilson). 
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fouet  vibratile,  très  mince  mais  fort  long,  en  constitue 
la  plus  grande  partie  : on  l’appelle  la  queue.  Elle  est 
unie  par  un  col  à la  tête,  très  mince  aussi,  mais  beau- 
coup plus  courte  que  la  queue,  et  qui  affecte  des  formes 
diverses  : bâtonnet,  fer  de  lance,  sabre,  etc.  La  tête, 
complètement  homogène,  est  essentiellement  composée 
du  noyau,  coiffé  à son  extrémité  libre  d’un  organe 
effilé  d’origine  cytoplasmique,  le  perforateur  ou  acro- 
some(fig  7),  Enfin,  dans  le  col,  on  trouve  une  ou  deux 
granulations  de  nature  ou  du  moins  d’origine  centro- 
somiale  ; un  peu  de  cytoplasme,  composé  surtout  de 
mitochondries,  entoure  le  point  d’implantation  du  fouet 
vibratile. 

Il  semblerait,  d’après  cette  description^  intentionnelle- 
ment sommaire,  que  morphologiquement  bœuf  et  le 
spermatozoïde  n’aient  aucun  point  commun  ; il  n’en  est 
rien  et  une  étude  plus  approfondie  fera  ressortir  des 
analogies  très  marquantes  ; nous  tâcherons  d'en  faire 
comprendre  la  portée,  en  évitant  autant  que  possible  les 
détails  descriptifs  trop  minutieux. 

Les  cellules  sexuelles  souches  des  œufs  et  des  sperma- 
tozoïdes, que  l’on  désigne  respectivement  sous  les  noms 
(T oogonies  et  de  spermatogonies,  ne  diffèrent  les  unes  des 
autres  par  rien  de  caractéristique  et,  n’était  la  structure 
générale  de  l’organe  qui  les  loge  (ovaire ou  testicule),  leur 
diagnostic  serait  impossible.  En  revanche,  on  ne  peut 

1 Cette  description  est  peu  détaillée  ; elle  suffira  cependant 
au  but  que  nous  nous  proposons.  La  description  approfondie 
du  spermatozoïde  nous  ferait  sortir  de  notre  sujet.  Certains 
détails  complémentaires  seront  d’ailleurs  ajoutés  dans  le  para- 
graphe relatif  au  développement  des  spermatozoïdes. 
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guère  les  confondre  avec  les  autres  cellules  du  corps  : 
leur  noyau  est  grand  et  clair,  leur  corps  cytoplasmique  de 
forme  arrondie  est  abondant  et  contient  une  sorte  de  crois- 
sant dont  la  concavité  est  appliquée  contre  le  noyau,  formé 
d’un  amas  de  mitochondries  et  de  corps  de  Golgifentoürant 
le  centrosome,  qui  ne  manque  jamais.  L’axe  de  polarité 
de  la  cellule  passe  par  le  centre  du  noyau  et  le  centro- 
some. Ces  cellules  prolifèrent  activement  par  les  processus 
ordinaires  de  la  division  cellulaire  ^ ; puis  à un  moment 
donné,  cette  prolifération  cesse  ; chacune  des  oogonies 
ou  des  spermatogonies  de  dernière  génération  commence 
une  évolution  nouvelle  et  subit  un  cycle  de  transforma- 
tions tout  à fait  caractéristique  et  propre  aux  cellules 
sexuelles.  Le  voici,  brièvement  résumé. 

Les  spermatogonies,  comme  les  oogonies,  augmentent 
de  volume  : elles  traversent  une  période  d'accroissement^ 
inégale  dans  les  deux  sexes,  mais  différente  aussi  par  sa 
signification.  Très  limitée  chez  le  mâle  où  la  taille  des 
spermatogonies  ne  dépasse  jamais  beaucoup  celle  d’une 
grosse  cellule  du  reste  du  corps,  elle  est  infiniment  plus 
longue  chez  la  femelle,  puisqu’elle  ne  s’achève  que  quand 
l’œuf  a acquis  ses  dimensions  définitives.  De  plus,  dans  la 
période  d^accroissement  de  l’oogonie,  il  convient  de  dis- 
tinguer deux  étapes  : l’une  dite  de  petit  accroissement,  en 
tout  point  comparable  par  sa  durée  et  ses  résultats  à lâ 
croissance  totale  de  la  cellule  sexuelle  mâle.  Elle  coïn- 
cide, dans  les  deux  sexes,  avec  des  transformations  nu- 
cléaires compliquées,  que  nous  décrirons  plus  loin  et  qui 

^ C’est-à-dire  que  la  chromatine  nucléaire  se  répartit  égale- 
ment dans  les  deux  cellules- filles  à la  suite  d’une  fissuration 
longitudinale  des  chromosomes.  Nous  renvoyons  aux  ouvrages 
spéciaux  pour  les  détails  de  la  division  cellulaire, 
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préparent  la  réduction  numérique  des  chromosomes,  c’est- 
à-dire  l’un  des  processus  les  plus  caractéristiques  de  la 
maturation  des  gamètes.  L’autre,  dite  de  grand  accroisse- 
ment, n’existe  que  dans  l’oogénèse  et  n’est  représentée  par 
rien  dans  la  spermatogénèse. 

Tant  qu’elle  dure,  le  noyau  de  l’œuf  prend  la  forme 
d’une  vésicule  turgescente,  qui  grandit,  elle  aussi,  se 
charge  d’un  suc  abondant,  en  même  temps  que  des 
nucléoles,  parfois  nombreux,  se  disséminent  dans  l’aire 
nucléaire  et  que  les  chromosomes  subissent  des  transfor- 
mations profondes  que  nous  aurons  à examiner  plus 
tard.  C'est  cet  ensemble  qui  constitue  la  vésicule  germi- 
natives des  anciens  auteurs. 

On  donne  généralement  le  nom  de  spermatocyte  de  pre- 
mier ordre  et  d’oocyte  de  premier  ordre,  aux  spermatogo- 
nies et  aux  oogonies  pendant  la  durée  de  leur  croissance. 
C’est  donc  pendant  qu’il  est  au  stade  d’oocyte  de  premier 
ordre,  que  le  cytoplasme  ovulaire  élabore  les  matériaux  deu- 
toplasmiques  qui  seront  accumulés  dans  l’œuf  mûr,  parfois 
en  grande  abondance.  Il  ne  faut  cependant  pas  perdre  de 
vue  — et  on  insiste  généralement  trop  peu  sur  ce  point  — 
que  la  quantité  de  protoplasme  augmente  beaucoup  aussi. 
On  a trop  de  tendance  à ramener  l’accroissement  de  l’œuf 
à une  simple  deutoplasmagénèse  : celle-ci  est  particulière- 
ment frappante  à l’examen  microscopique,  mais  elle  n’en 
est  pas  moins  précédée  et  accompagnée  d’une  protoplasma- 
génèse  très  active.  En  d’autres  termes,  l’oocyte  de  premier 
ordre  ne  se  comporte  pas  seulement  comme  une  cellule  glan- 
dulaire fabriquant  des  réserves  qu’elle  utilisera  plus  tard, 
elle  accroît  aussi  sa  quantité  de  protoplasme,  édifiant  ainsi 
le  substratum  nécessaire  au  déroulement  des  manifesta- 
tions ontogénétiques  futures. 


ÔOGÉNESK  ET  SPERiVJ  ATOGÉNÈSÉ 


59 


Dans  d’autres  chapitres,  où  il  sera  traité  des  propriétés 
ontogénétiques  de  Tœuf  et  de  ses  localisations  germinales, 
on  verra  que  celles-ci  représentent  en  puissance  les  organes 
de  l’organisme  futur.  C’est  pendant  la  période  d’accrois- 
nient  que  les  matériaux  dont  elles  sont  constituées  se 
forment;  ceux-ci  sont  donc  le  résultat  essentiel  du  méta- 
bolisme intense  dont  l’oocyte  est  le  siège  à ce  moment. 
Dès  lors  on  est  autorisé  à dire  que  la  protoplasmagénèse 
et  son  corollaire  la  deutoplasmagénèse  sont  réellement 
l’initium  du  développement  embryonnaire. 

Ce  travail  actif  de  l’oocyte  pendant  cette  période  se  tra- 
duit naturellement  par  des  aspects  morphologiques  et 
des  transformations  chimiques  ; les  premiers  ont  été  l’ob- 
jet de  nombreux  travaux  que  l’intérêt  qu’ils  offrent  en 
cytologie! générale  justifie  pleinement  (O.  Vander  Stricht 
et  ses  élèves,  M"®  Lovez  et  plus  récemment  Miss  Hope 
Hibbard  1928).  Nous  ne  pouvons  malheureusement  que  les 
signaler  sous  peine  de  sortir  du  cadre  que  nous  nous 
sommes  tracé 

1 Une  des  principales  caractéristiques  de  la  période  d’ac- 
croissement, est  la  formation,  au  sein  du  cytoplasme,  d’une 
grande  quantité  de  mitochondries,  c’est-à-dire  de  fines  granu- 
lations, isolées  ou  unies  en  chaînettes,  et  offrant  des  catactères 
micro  chimiques  assez  nets.  Elles  sont  probablement  une  étape 
intermédiaire  entre  le  protoplasme  proprement  dit  et  les  divers 
produits  de  sa  différenciation.  Au  début,  elles  sont  accumulées 
autour  du  centrosome  de  l’oogonie  ou  de  l’oocyte,  formant 
avec  lui  un  amas  assez  considérable  que  l’on  appelle  souvent 
le  corps  vitellin  de  Balbiani.  Plus  tard,  elles  se  dispersent  ou 
se  rassemblent  en  d’autres  endroits.  Elles  ne  sont  pas  toutes 
utilisées  dans  la  formation  des  réserves  nutritives,  loin  de  là. 
Il  en  persiste  un  grand  nombre,  dans  la  partie  de  l’œuf  la  plus 
riche  én  protoplasme  ; on  les  retrouve  plus  tard  dans  les  cellules 
embryonnaires,  et  elles  servent  à former  certains  de  leurs  élé- 
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Quant  aux  transformations  chimiques  qui  sont  l’expres- 
sion du  métabolisme  de  l’œuf  en  voie  d’accroissement,  il 
serait  désirable  que  leur  étude,  à peine  ébauchée,  fût 
poussée  plus  avant,  Donner  aux  images  que  révèle  le  mi- 
croscope la  consécration  de  l’analyse  chimique,  c’est,  en 
effet,  serrer  la  vie  de  plus  près,  c’est  en  pénétrer  le  méca- 
nisme intime.  Mais  c’est  encore  la  tâche  de  l’avenir. 

Ce  n’est  pas,  cependant,  que  les  documents  fassent 
complètement  défaut,  mais  ils  restent  fragmentaires  et, 
dans  l’état  actuel  de  nos  connaissances,  l’étude  de  Fauré- 
Frémiet  sur  V æ\xï  Ascaris  megalocephala  est  celle  qui 
a,  de  ce  point  de  vue,  serré  la  question  de  plus  près. 

Sans  entrer  dans  les  détails,  puisqu’il  ne  s’agit  que 
d’un  cas  particulier,  il  convient  cependant  d’y  souligner 
ce  qui  a probablement  une  portée  générale.  L’analyse 
a permis  à Fauré-Frémiet,  de  retrouver  le  lien  chimique 
qui  unit  les  substances  contenues  dans  l’oogonie  et 
dans  le  milieu  où  elle  baigne,  à celles  que  renferme 
Foocyte  qui  a fini  de  s’accroître  ; il  y a donc  dans  f’oocyte 
une  véritable  élaboration,  présentant  tous  les  caractères 
des  réactions  chimiques  et  se  déroulant  dans  un  ordre 
rigoureux.  Ces  réactions,  diverses  de  par  la  variété  des 
substances  qu’elles  utilisent  et  qui  en  proviennent, 
s’arrêtent  tout  naturellement  quand  leurs  vitesses  s’éga^  ! 

ments  structuraux.  On  discute  encore  sur  leur  signification  et 
nous  aurons  d’ailleurs  l’occasion  d’y  revenir.  D’après  certains  j 
auteurs  (cf.  Hope  Hibbakd,  1928),  l’appareil  de  Golgi,  dans] 
le  métabolisme  de  l’œuf  en  croissance,  jouerait  un  rôle  impor-  j 
tant  et  plus  ou  moins  associé  à celui  des  mitochondries.  Mais 
la  signification  de  cet  appareil  est  encore  fort  obscure  et  son 
importance  au  point  de  vue  de  la  morphogéuèse  n’apparaît  ! 
pas  clairement. 
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lisent,  et  il  s’établit  alors  un  état  d’équilibre  pendant 
lequel  l’œuf,  ayant  atteint  sa  taille  définitive,  reste 
inerte.  Nous  nous  expliquons  ainsi,  et  c’est  loin  d’être 
négligeable,  pourquoi  la  période  d’accroissement  de 
l’œuf  est  limitée  et  pourquoi,  quand  il  a fabriqué  cer- 
taines substances  et  acquis  un  certain  volume,  il  ne  va 
pas  plus  loin 

Abstraction  faite  des  phénomènes  nucléaires  dont  nous 
parlerons  plus  loin,  l’histogénèse  de  l’œuf  est  achevée 
quand  il  est,  selon  l’expression  de  Fauré-Frémiet,  en 
équilibre  de  maturation,  c’est-à-dire  quand  s’arrête  le 
métabolisme  qui  dirige  son  accroissement.  Quant  à l’his- 
togénèse  des  spermatozoïdes  elle  marche  beaucoup  plus 
rapidement,  en  raison  de  l’absence  chez  le  mâle  de  la  pé- 
riode de  grand  accroissement,  et  pour  ne  plus  avoir,  à y 
revenir,  nous  en  retracerons  rapidement  les  étapes  essen- 
tielles. 

Sans  phase  de  repos  appréciable,  le  spermatocyte  de 
premier  ordre,  dès  qu’il  a atteint  sa  taille  définitive,  se 
divise  en  deux  ; les  deux  cellules-filles  portent  le  nom  de 
spermatocytes  de  second  ordre;  immédiatement  après,  et 
sans  subir  d’accroissément  nouveau,  chacun  de  ceux-ci 
se  divise  à son  tour  en  deux  petites  cellules,  appelées  dans 
la  nomenclature  que  nous  adoptons,  spermatides. 

Il  résulte  de  cette  description  que  chaque  spermato- 
gonie de  dernière  génération  donne  naissance  après 
s’être  accrue^  et  par  deux  divisions  successives^  à quatre 
spermatides.  Celles-ci  ne  prolifèrent  plus  et  se  trans- 
forment directement  en  quatre  spermatozoïdes.  Cette 
évblutioti  est  d’une  constance  absolue  dans  toutes  les 
spèrmatogénèses  qui  ont  été  étudiées^,  et  nous  verrons 

1 II  y a cependant  des  cas  aberrants  : les  testicules  dans 
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dans  un  instant  qu’elle  a son  équivalent  morphologique 
chez  l’œuf,  lors  de  sa  maturation. 

En  ce  qui  concerne  la  transformation  de  la  spermatide 
en  spermatozoïde  mûr,  nous  serons  très  bref.  La  sperma- 
tide possède  : un  noyau,  un  corps  cytoplasmique  renfer- 
mant un  amas  de  mitochondries,  un  centrosome,  et  un 
corpuscule  assez  particulier  dont  l’origine  n’est  pas  encore 
définitivement  établie,  l’idiozome  qui  semble,  d’après  des 
travaux  récents,  être  constitué  au  moins  partiellement  de 
corps  de  Golgi  (Bowen  et  autres).  Le  noyau  s’allonge, 
devient  homogène  et  compact,  prend  la  forme  d’un  bâ- 
tonnet, d’un  sabre  ou  d’un  fer  de  lance  ; fidiozome  ou 
tout  au  moins  une  partie  de  ce  corps  le  coitïe,  puis  s’étire 
et  devient  le  perforateur.  A eux  deux,  ils  formeront  la 
tête  du  spermatozoïde  définitif.  Le  cytoplasme  et  les 
mitochondries,  avec  le  centrosome,  s’amassent  au  pôle 
du  noyau  opposé  à fidiozome  ; le  centrosome  se  divise  le 
plus  souvent  en  deux  : tandis  que  le  centrosome  proximal 
s’accole  au  noyau,  le  distal  s'en  écarte  plus  ou  moins, 
tout  en  restant  uni  au  premier  par  un  tractus  filamen- 
teux. Autour  de  ce  tractus  une  partie  des  mitochondries 
s’enroule,  dessinant  une  traînée  spiralée  ; tout  cet  en- 
semble formera  le  col.  Enfin  du  centrosome  distal  part 
très  tôt  un  long  fouet,  qui  après  allongement  constituera 
le  flagellum  du  spermatozoïde  adulte.  Une  minime  partie 

lesquels  il  se  forme  deux  espèces  de  spermatozoïdes,  eupyrènes 
et  oligo-ou  apyrènes.  Le  type  qui  fut  le  premier  bien  étudié  est 
la  Paludine,  dont  le  testicule  a été  l’objet  d’un  remarquable 
travail  dû  à Meves  (iqoS).  Depuis  lors,  des  observations  de 
ce  genre  se  sont  fort  multipliées  ; mais  malgré  le  grand  intérêt 
qu’elles  présentent  à divers  points  de  vue,  nous  ne  pouvons  que 
les  signaler,  dans  un  exposé  général  comme  celui-ci. 
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du  cytoplasme  de  la  spermatide  est  seule  utilisée  pour  la 


Fig.  8.  — A,  B,  G.  Trois  stades  de  la  transformation  d’une  spermatide 
en  spermatozoïde  chez  le  rat  (D’après  Duesberg). 


formation  du  col  ; le  reste  est  expulsé  et  dégénère  avec  les 
mitochondries  qu’il  renferme.  Ajoutons  enfin  que  la  tête, 
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lé  col  et  le  flagelle  jusque  tout  près  de  son  extrémité, 
sont  engainés  d’une  très  fine  membrane,  difliciiement 
visible  et  qui  procède  sûrement  du  film  exoplasmique 
cortical  de  la  spermatide  (fig.  8,  A.  B.  G.). 

En  somme  toute  cette  évolution,  si  complexe  dans  son 
allure,  n'a  rien  de  très  spécifique.  Elle  se  ramène  à l’his- 
togénèse  d’une  cellule  uniflagellée,  librement  mobile  et 
de  forme  un  peu  spéciale.  L’évolution  du  centrosome,  no- 
tamment, qui  a suscité  tant  de  patientes  recherches,  n’est 
en  réalité  qu’une  application  particulière  de  la  loi  géné- 
rale formulée  par  Hennegüy  (1898),  qui  régit  les  rapports 
existant  entre  le  centrosome  d’une  cellule  destinée  à 
devenir  ciliée  et  la  série  des  granulations  qui  se  trouve- 
ront à la  base  des  cils;  ces  derniers  procèdent  d’une  frag- 
mentation du  centrosome^. 

A côté  de  ces  contrastes  entre  l’œuf  et  le  spermatozoïde, 
il  est  des  analogies  ou  plutôt  des  homologies  très 
frappantes.  La  première,  dont  nous  avons  déjà  dit  un 
mot,  concerne  l’oocyte  de  premier  ordre  : arrivé  au 
terme  de  sa  croissance,  il  subit  aussi,  avant  de  pou- 
voir entrer  en  développement,  deux  divisions  successives 
grâce  auxquelles  prennent  naissance  quatre  cellules. 
C’est,  en  tout  point,  ce  qui  se  passe  dans  la  spermato- 
génèse,  seulement  des  quatre  cellules  ainsi  formées  et 
que  selon  la  terminologie  adoptée  on  devrait  appeler, 
« ootides  »,  trois  sont  rudimentaires  et  s’atrophient 
complètement.  Une  seule  devenant  l’œuf  mûr  véritable. 
Chacune  des  deux  divisions,  en  effet,  est  très  inégale  ; 
lors  de  la  première,  par  laquelle  doivent  se  former  deux 

1 Cette  loi  a été  critiquée  dans  ces  dernières  années  ; nous 
pensons  cependant  que  tous  les  faits  sur  lesquels  HenNeguy 
et  Lenhossek  l’avaient  basée  n’ont  pas  été  controuvés. 


Fig-  9* 
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— A et  B Formation  des  globules  polaires  et  fécondation  chez  Mactra 
(P’après  Kostanegki  ; tiré  de  Godlewski). 
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« oocytes  de  second  ordre  »,  le  noyau  se  répartit  égale- 
ment dans  les  cellules-fdles,  mais  l’une  d’entre  elles  acca- 
pare tout  le  cytoplasme,  ou  peu  s’en  faut,  au  détriment  de 
l’autre.  Celle-ci,  par  conséquent,  bien  que  possédant  un 
noyau  suffisant,  est  complètement  dépourvue  du  proto- 
plame  et  du  deutoplasme  nécessaires  ; elle  subira,  ou 
plutôt  dans  bien  des  cas,  esquissera  une  deuxième  divi- 
sion, mais  sa  mort  ou  celle  de  ses  deux  descendants  est 
inévitable, 

La  seconde  division  de  l’oocyte  de  second  ordre  vrai, 
se  fait  suivant  le  même  type  que  la  première  : répartition 
égale  du  matériel  nucléaire  mais  très  inégale  du  cyto- 
plasme. L’une  des  cellules-filles,  ou  ootides,  est  vouée  à 
la  mort,  tandis  que  l’autre,  qui  a tout  accaparé,  est  l’œuf 
mûr.  Les  trois  petites  cellules  abortives  issues  des  deux 
divisions  consécutives  qui  accompagnent  la  maturation  de 
l’œuf,  ont  été  désignées,  il  y a longtemps  déjà,  sous  le 
nom  de  « globules  polaires  »,  appellation  qui  leur  est 
conservée  de  nos  jours  (Voir  fig.g  A.  B.). 

A part  de  légères  variantes,  tous  les  animaux  se  con- 
forment au  tracé  général  que  nous  venons  d’indiquer. 
Souvent  le  premier  globule  polaire  dégénère  avant  d’avoir 
pu  se  diviser;  parfois  les  globules  polaires  atteignent 
une  taille  relativement  grande  et  des  spermatozoïdes 
peuvent  même  y pénétrer  ; on  a cité  un  cas  où  la  pre- 
mière division  de  l’oocyte  de  premier  ordre  donnait  deux 
cellules  égales,  et  on  pourrait  considérer  alors  qu’il  s’est 
formé  deux  œufs  mûrs  au  lieu  d’un  (P.  Fraîsgotte),  mais, 
à notre  sens,  la  réalité  de  cette  éventualité  n’a  pas  été 
démontrée  jusqu’ici 

1 Ed.-G.  CoNKLiN  (1915,  1917)  à fait  connaître  un  fait  inté- 
ressant en  lui-même,  mais  susceptible  de  plusieurs  interpréta- 
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Le  parallélisme  le  plus  frappant  dans  l’évolution  des 
spermatocytes  et  des  oocytes  apparaît  dans  les  change- 
ments qu’y  subissent  leurs  noyaux  ; quelques  explications 
préliminaires  en  feront  mieux  saisir  la  valeur. 

Le  noyau  de  toute  cellule  renferme  une  substance  ou 
plus  exactement  un  complexe  de  substances,  qu’en  raison 
de  son  affinité  pour  les  matières  colorantes  basiques,  on  a 
désignée  sous  le  nom  de  chromatine.  Au  moment  où  la 
cellule  se  prépare  à se  diviser,  la  chromatine  affecte  tou- 
jours la  forme  de  bâtonnets  ou  de  filaments,  recourbés  ou 
non  en  anses,  nettement  individualisés  et  en  nombre  tou- 
jours strictement  déterminé.  Ce  sont  les  chromosomes. 
Dans  une  espèce  donnée,  ce  nombre  est  constant,  tout 
comme  la  forme  des  chromosomes  d’ailleurs,  pour  toutes 
les  cellules  du  corps  ; nous  l’appellerons  la  formule  chro- 

tions.  Chez  Crepidulay  le  spermatozoïde  pénètre  dans  l'œuf 
pendant  la  première  mitose  de  maturation.  Si,  au  moment  où 
cet  œuf  subit  sa  seconde  mitose,  on  le  soumet  à l’action  vio- 
lente de  la  force  centrifuge,  le  second  globule  polaire  prend  des 
proportions  gigantesques  et  devient  aussi  volumineux  que 
l’œuf.  Pourtant,  il  n’a  pas  été  activé  par  le  spermatozoïde  qui, 
depuis  un  certain  temps  déjà,  siégeait  dans  l’oocyte,  puisqu’il 
ne  se  développe  pas,  alors  que  l’œuf,  malgré  son  volume  anor- 
malement réduit,  le  fait  parfaitement.  Cela  prouve,  pour 
CoNKLiN,  que  la  substance  fécondante  apportée  par  le  sper- 
matozoïde n’est  pas  ou  n’est  que  très  lentement  diffusible,  et 
tout  tend  à faire  admettre  qu’elle  est  contenue  dans  le  centro- 
some spermatique.  Semblable  conclusion  est  passible  de  mul- 
tiples objections.  Il  convient  de  remarquer,  en  effet,  que  chez 
Crepidula,  au  moment  où  l’œuf  expulse  son  second  globule 
polaire,  le  spermatozoïde  n’a  encore  accompli  aucun  des  actes 
essentiels  de  la  fécondation  ; il  n’a  guère  fait  que  déclancher 
le  mécanisme  qui  préserve  l’œuf  de  la  polyspermie  ; c’est  sans 
doute  parce  que  jusqu’alors,  la  maturation  cyù)plasmique  était 
encore  insuffisante. 
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mosomiale  : chez  certains  animaux,  elle  est  de  quatre, 
ailleurs  de  six,  huit  et  parfois  cent  et  plus.  Or,  le  fait  es- 
sentiel dans  la  mitose^  est  que  chaque  chromosome  se  fend 
longitudinalement  et  que  chacune  des  moitiés  ainsi  isolées 
passe  dans  une  des  cellules-filles  et  entre  dans  la  cons- 
titution de  son  noyau.  Il  s’ensuit  que  de  génération  en 
génération,  ceux-ci  possèdent  toujours  la  même  formule 
chromosomiale. 

Ces  faits  très  caractéristiques  et  connus  d’ailleurs  de- 
puis longtemps  ont  fait  considérer  les  chromosomes  comme 
existant,  tout  au  moins  virtuellement,  dans  le  noyau  au 
repos  ; pour  les  partisans  de  cette  interprétation,  les 
mêmes  chromosomes  réapparaîtraient  toujours  à chaque 
mitose  successive.  Cette  idée  est  le  fondement  de  la  théorie 
bien  connue  de  la  permanence  et  de  la  continuité  des 
chromosomes  à travers  les  générations  cellulaires  et  de 
leur  rôle  dans  la  transmission  des  caractères  héréditaires. 
La  démonstration  de  la  persistance  morphologique  des 
chromosomes  dans  le  noyau  au  repos  mitotique  ne  nous 
paraît  pas  faite  encore,  bien  que  dans  un  certain  nombre 
de  cas  on  en  ait  observé  des  indices  assez  nets  (cf.  notam- 
ment Martens,  1929).  Quoiqu’il  en  soit,  l’importance  des 
chromosomes  n’a  fait  que  s’affirmer  de  plus  en  plus 
dans  ces  dernières  années,  sous  l’influence  des  belles 
découvertes  des  généticiens  et  surtout  de  Th.  H.  Morgan 
et  de  son  école 

1 On  désigne  sous  ce  nom  la  division  de  la  cellule  ; on  dit 
souvent  mitose  nucléaire  pour  division  du  noyau  ou  caryo- 
diérèse,  et  mitose  cellulaire  pour  division  cytoplasmique  ou 
cytodiérèse  (Henneguy,  1896). 

* Voir,  sur  ce  sujet,  le  livre  de  Guyénot,  L’Hérédité,  Ejicy- 
clopédie  scientifique,  Doin  et  (iqSI). 
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D'ailleurs,  la  façon  dont  les  chromosomes  se  com- 
portent lors  de  la  maturation  des  produits  sexuels,  par  sa 
spécificité  et  son  uniformité,  suffirait  à elle  seule  à prouver 
lé  grand  intérêt  qui  s’attache  à leur  étude. 

La  division  des  spermatogonies  et  des  oogonies  ne  se 
fait  pas  autrement  que  celle  des  autres  cellules  du  corps  : 
leur  taille  relativement  considérable  et  la  netteté  avec  la- 
quelle les  chromosomes  apparaissent,  y rendent  aiséè 
rétude  de  la  mitose  ; celle-ci  revêt  ses  aspects  habituels, 
seulement,  dès  que  commence  la  période  d’accroissement, 
et  que  l’oogonie  ou  la  spermatogonie  de  la  dernière  géné- 
ration passe  au  stade  d’oocyte  ou  de  spermatocyte  de  pre- 
mier ordre,  le  noyau  subit  une  série  de  transformations 
caractéristiqueJ,  dont  l’interprétation  est  difficile.  Elles 
s’échelonnent  sur  toute  la  durée  de  la  période  d’accroisse- 
ment et  s’achèvent  au  moment  où  s’établit  la  première 
mitose  de  maturation,  préparant  chez  le  mâle  la  division 
du  spermatocyte  de  premier  ordre  en  deux  spermatocytes 
de  second  ordre,  chez  la  femelle,  l’élimination  du  premier 
globule  polaire.  Mais  nous  avons  vu  que  la  croissance  de 
l’oocyte  se  fait  en  deux  phases  successives  : l’une  de  petit 
accroissement,  qui  est  strictement  équivalente  à la  crois- 
sance totale  du  spermatocyte,  l’autre  dite  de  grand  ac- 
croissement, spécifique  des  gamètes  femelles  et  qui  n’est 
représentée  par  rien  chez  le  mâle. 

L’évolution  du  noyau,  que  nous  allons  étudier,  est  au 
début  exactement  la  même  dans  les  deux  sexes  ^ : au 
cours  du  petit  accroissement  de  l’oocyte  et  pendant  toute 

^ La  seule  différence  réside  dans  le  comportement  des  chro- 
mosomes  sexuels.  Elle  est  sans  importance  dans  l’ordre  d’idées 
que  nous  développons  en  ce  moment. 
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la  croissance  du  spermatocyte,  les  événements  qui  se  dé- 
roulent dans  leur  noyau  n’offrent  aucune  différence  appré- 
ciable. Mais  au  moment  où  chez  le  dernier,  les  chromo- 
somes peuvent  se  placer  à la  plaque  équatoriale  de  la  pre- 
mière mitose  maturative,  l’oocyte  doit  encore  subir, 
avant  de  se  diviser,  la  longue  période  de  grand  accroisse- 
ment. Or,  pendant  tout  le  temps  qu’elle  dure,  le  noyau 
prend  la  forme  caractéristique  que,  depuis  Purkinje,  on 
appelle  vésicule  germinative.  Ce  n’est  pas  une  forme  de 
repos,  c’est  au  contraire  une  phase  fonctionnelle  spéciale, 
caractérisée  par  une  morphologie  propre  et  dont  l’impor- 
tance est  sans  doute  considérable  pour  la  vie  de  l’œuf. 
Elle  persiste  durant  toute  la  protoplasmagénèse  et  la  deu- 
toplasmagénèse  et  est  en  rapport  direct  avec  le  métabo- 
lisme interne  dont  l’œuf  est  le  siège. 

Puisque,  pendant  la  première  période,  les  processus 
sont  les  mêmes  dans  les  deux  sexes,  il  nous  est  loisible 
de  baser  notre  description  sur  l’organe  où  leur  déroule- 
est  le  plus  régulier  et  leur  analyse  la  plus  facile  ; le  tes- 
ticule offre  ces  avantages.  De  plus  nous  avons  eu  l’occa- 
sion, personnellement,  de  voir  les  préparations  de  Pol 
Gérard  f 1909)  sur  la  spermAlogénèse  de  S te  no  b othr  us, 
celles  de  0.  L.  Mohr  (1914)  sur  l’évolution  des  sperma- 
tocytes de  Locusta,  d’autres  encore  que  nous  avons  faites 
nous-même.  Nous  pourrons  ainsi  exposer  les  faits  en 
connaissance  de  cause  et  choisir  parmi  les  matériaux  accu- 
mulés par  de  très  nombreux  travaux,  ce  qui  nous  a paru 
le  plus  démonstratif^. 


1 On  trouvera  un  remarquable  exposé  de  toute  cette  ques- 
tion, avec  les  références  bibliographiques  complètes,  dans  le 
livre  d’EüM.  B.  Wilson  (iqgtS). 
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La  description  que  nous  allons  entreprendre  concorde 
dans  tous  les  points  importants  avec  les  observations 
faites  par  H.  de  Winiwarter  (1900),  A.  et  K.  E. 
ScHREiNER  (1906),  P.  Gérard  (1909),  0.  |L.  Mohr 
(1914),  V.  Grégoire,  Janssens  et  bien  d’autres  encore. 

Sans  doute  bien  des  détails  sont  encore  discutés,  mais 
les  faits  essentiels,  ceux  qui  ont  une  réelle  importance 
pour  le  but  que  nous  poursuivons  en  écrivant  ce  livre, 
sont  assez  bien  établis  pour  qu’on  puisse  en  donner  une 
description  claire  et  précise. 

Ainsi  que  nous  l’avons  vu,  les  spermatogonies  et  les 
oogonies,  au  cours  de  la  vie  génitale,  se  multiplient  acti- 
vement par  mitose,  soit  périodiquement,  soit  de  façon  ré- 
gulière et  constante.  A un  moment  donné  certaines  d’entre 
elles  cessent  de  proliférer,  entrent  dans  la  phase  d’ac- 
croissement et  prennent  dès  lors  le  nom  de  spermatocytes 
ou  d’oocytes  de  premier  ordre 

Gela  débute  parfois  dès  la  télophase  de  la  dernière  divi- 
sion goniale  ; généralement,  cependant,  le  noyau,  au  mo- 
ment où  l’accroissement  commence,  est  rentré  au  repos, 
il  est  vésiculeux,  pourvu  d’une  membrane  nette,  composé 
d’un  lin  réseau  chromatique  baignant  dans  le  suc  nu- 
cléaire. 

Bientôt,  l’aire  nucléaire  grandit  et  ce  réseau  commence 
à se  transformer.  Le  début  des  processus  est  d’une 
analyse  délicate  et  par  suite  sujet  à controverse.  Le 
plus  souvent  (H.  de  Winiwarter,  Grégoire,  A.  et  K.  E. 
ScHREiNER,  0.  L.  Mohr  et  bien  d’autres  encore),  les  chro- 
mosomes se  reconstituent  aux  dépens  du  réseau  chroma- 
tique, en  même  nombre  que  dans  les  mitoses  spermato- 
goniales  ou  oogoniales. 

Pour  ceux  qui,  comme  Grégoire,  Martens  (1928)  et 
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d’autres,  croient  à la  persistance  autonome  des  chroîno- 
sOnàes  dans  le  noyau  au  repos,  cette  réapparition  n^est,  en 
réalité,  qu’une  mise  en  pleine  évidénce  dè  dispositions 
préexistantes  mais  conluses.  Pour  ceiit  qui  doutent  de 
l’exactitude  de  cette  manière  de  voir,  ou  ne  la  partagent 
pas,  les  chromosomes  se  reconstituent  réellement,  soit 
chacun  pour  son  compte,  soit  par  fragmentation  d’un 
long  filament  pelotonné  (spirèrne),  du  à la  concentration, 
sur  sa  charpente,  de  la  chromatine  dispersée  dans  le 
noyau  au  repos. 


Mais  les  chromosomes,  ici,  n’ont  pas  lé  même  aspect 
que  dans  les  phases,  en  apparence  équivalentes,  qui  pré- 
cèdent une  mitose  ol^dinaire.  Ils  sè  présentent  sous  formé 
de  longues  ànses  minces,  grêles,  formées  de  granulations 
juxtaposées  ; ces  ànses  sont  toutes  orientées  dans  le  même 
sèns,  leurs  bouts  libres  tôürnés  vers  la  partie  du  noyau  la 
plus  proche  du  centrosome  cellulairè  (centrotaxie).  Puis 
cës  ânsës  grêles  s’àsséfîlblëht  deux  â deux  selon  leur  Ion- 
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güeur,  elles  s’apparient,  une  étroite  fente  séparant  çnçofe 
les  deux  composants  de  chaque  paire  (fig.  lo  et  1 1), 
Cependant,  le  même  stade  peut  être  atteint  par  des  voies 
différentes.  Ainsi,  chez  Sienobothrus  higuituius,  d’après 
la  description  de  P.  Gérard  (1909),  les  grains  chroma- 
tiques (Karyomères),  répartis  sur  la  trame  du  riche  et  fin 
réseau  qui  parcourt  l’aire  nucléaire  du  jeune  spermatocyte, 
se  rassemblent  peu  à peu  en  deux  rangées  parallèles  jux- 
taposées et  finissent  par  constituer  avec  le  stroma  de  liiiiîie 


Fig,  II.  — Deux  spermatqcytes  au  s|ta4e pachytène  çbez  $tenobothras  bi^atlalus 
(D’après  P.  Gprard). 


dans  lequel  elles  sont  engluées,  qn  long  spirème,  double 
de  par  son  origine  même.  Bientôt  ce  spirème  se  coupe  en 
un  nombre  de  segments  égal  à la  moitié  de  celui  des  chro^ 
mosomes  normaux  de  la  spermatogonie.  Çes  segments 
sont  les  équivalents  des  anses  doubles  dues  à l’apparie- 
ment secondaire  de  chromosomes  préalablement  indivi- 
dualisés, que  nous  avons  vues  dans  le  cas  précédemment 
décrit  ; par  conséquent  le  résultat  final  est  le  même  dans 
les  deux  modalités.  En  réalité  la  différence  réside  surtout 
dans  la  chronologie  de  l'appariement  des  chromosomes. 
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On  donne  souvent  le  nom  de  stade  en  bouquet  ou  encore  lep- 
totène  à l’étape  nucléaire  que  nous  venons  de  décrire. 
Alors  commence  un  processus  spécial,  simple  en  soi,  mais 
très  compliqué  par  les  aspects  qu’il  provoque  ; c’est  ce  | 
qu’on  a longtemps  appelé  la  phase  du  synapsis,  mais  ce 
terme  qui  prêtait  à confusion  est  aujourd’hui  abandonné,  ! 
et  nous  préférons,  à l’exemple  de  H.  de  Winiwarter,  lui 
réserver  le  nom  de  stade  pachytène.  On  peut,  croyons- 
nous,  le  définir  de  la  façon  suivante  ; les  deux  compo- 
sants des  anses  doubles  (appariées)  s’accolent  plus  étroi- 
tement, peut-être  même  se  soudent  en  un  cordon  unique^.  j 
Chacun  de  ces  cordons,  formé,  rappelons-le,  de  deux  chro- 
mosomes conjugués,  se  rétracte  en  s’épaississant  et  en  se 
condensant  de  plus  en  plus.  Ils  perdent  ainsi  leur  forme 
de  longues  anses,  et  se  tassent  tout  en  restant  le  plus  sou- 
vent flexueux.  Les  images  que  l’on  observe  à ce  moment 
sont  difficiles  à déchiffrer  même  avec  les  plus  puissants 
objectifs  . Un  peu  plus  tard,  l’analyse  devient  plus  aisée, 
parce  que  les  segments  chromatiques  se  dispersent  peu  à 
peu  dans  l’aire  nucléaire  et  aussi  parce  que  la  fente  qui 
séparait  les  couples  appariés  redevient  très  distincte.  Ces 
couples  offrent  alors  des  formes  et  des  dimensions  diverses 
(fig.  Il)  : parfois  ce  sont  deux  gros  bâtonnets  épais,  com- 
pacts, juxtaposés  selon  leur  longueur,  ou  réunis  seule- 
ment à leurs  extrémités  (en  anneaux)  ou  à l’une  d’entre 
elles  seulement.  Très  souvent  dans  les  plus  longs  de 
ces  segments,  les  deux  composants  s’enroulent  en  une 

^ Pour  certains  auteurs  cette  soudure  est  complète  et  cons- 
tante. Il  y a cependant  des  cas,  décrits  par  de  bons  observa- 
teurs (ScHREiNER,  P.  Gérard)  dans  lesquels  elle  ne  paraît  pas 
exister. 
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sorte  de  torsade  à un  ou  plusieurs  tours  (chiasmatypie  de 
Janssens  et  de  Th.  H.  Morgan).  Ils  continuent  un  certain 
temps  encore  à se  rétracter  et  à se  condenser,  puis  viennent 
finalement  se  ranger  en  une  plaque  équatoriale,  dans  le 
fuseau  de  la  première  division  de  maturation  (division  du 
spermatocyte  — ou  de  l’oocyte  — de  premier  ordre  en 
deux  Spermatocytes  — ou  oocytes  — de  second  ordre). 

A.  ce  moment  ils  n’ont  plus  rien  de  leur  aspect  primi- 
tif ; ils  revêtent  des  formes  diverses,  mais  constantes  pour 
chaque  espèce  animale  : courts  bâtonnets,  anses  trappues, 
crochets,  anneaux,  etc.  (fîg.  27),  qui  rappellent,  sous 
une  forme  plus  massive,  les  chromosomes  simples  dans  les 
divisions  ordinaires  ; mais,  point  capital,  leur  nombre  est 
réduit  de  moitié  puisque  chacun  de  ces  soi-disant  chro- 
mosomes en  contient  en  réalité  deux  : la  fente  étroite  qui 
sépare  les  composants,  est  souvent  encore  bien  visible  à 
ce  stade 

Quand  se  poursuit  la  division  du  spermatocyte  (oocyte) 
de  premier  ordre  en  deux  spermatocytes  (oocytes)  de 
second  ordre,  les  chromosomes  doubles  de  la  plaque 
équatoriale  se  dissocient  de  telle  sorte  que  chacun  des 
composants  passe  dans  une  des  cellules-filles.  Celles-ci  ne 
possèdent  donc  plus  dans  leur  noyau  qu’un  nombre  de 
chromosomes  égal  à celui  des  anses  doubles  qu’on  trou- 
'vait  dans  le  spermatocyte  de  premier  ordre  ; leur  formule 
est  ainsi  réellement  réduite  de  moitié  ; aussi  donne-t-on 
à cette  première  mitose  de  maturation,  le  nom  de  division 
réduction  nette.  Comparés  aux  autres  cettutes  du  corps, 
tes  spermatocytes  {et  les  oocytes)  de  second  ordre  nont, 
par  conséquent,  quun  demi-noyau. 

^ V.  le  travail  de  O.-L.  Mohr,  où  ces  faits  sont  décrits  avec 
une  grande  netteté. 
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Quant  à là  seconde  mitose,  qui  aboutit  à la  formation 
des  spermatides  chez  le  mâle,  à celle  de  l^œüf  mûr  et 
du  second  globale  polaire  chez  la  femelle,  elle  est  très 
simple  et  s’accomplit  suivant  le  mécanisme  ordinaire.  Les 
chromosomes  se  fendent  suivant  leur  longueur  et  lés 
deux  moitiés  se  répartissent  dans  les  deux  cellules-filles. 
On  rappelle  équationnelle,  pâr  opposition  à la  première. 
Il  résulte  dé  ce  que  nous  venons  de  dire,  que  le  noyau  du 
spermatozoïde,  comme  celui  de  l’œuf  mûr,  se  constitue 
aux  dépens  d’un  nombre  de  chromosomes  réduit  de 
moitié,  par  rapport  à celui  des  spermatogonies  et  des 
oogonies,  oü,  plus  généralement,  dés  autres  cellules  du 
ôôrps. 

Nous  venons  de  décrire  brièvement  ce  qui  caratérise 
essentiellement  les  mitoses  de  maturation  des  cellules 
sexuelles.  Pour  que  leur  signification  se  dégage  pleine- 
ment, il  est  nécessaire  que  nous  insistions  encore  sur  deux 
points  qui  semblent  n'être  que  des  détails,  mais  dont 
l’importance  est  probablement  considérable. 

Lorsqu’on  examine  les  chromosomes  de  la  plaque  équa- 
toriale dans  une  mitose  ordinaire,  spermatogoniale  ou 
oogoniale  de  Locusta,  par  exemple  (O.  L.  Mohr  igîA) 
on  remarque  que  leS  28  chromosomes  qui  la  composent 
se  groupent  au  point  de  vue  de  la  forme  et  des  dimensions, 
en  deux  séries  de  1 4 chromosomes,  chaque  composant  d’une 
série  ayant  son  équivalent  dans  l’autre.  En  d’autrès  termes, 
toute  cellule  possède  ses  chromosomes  disposés  par  paires 
de  même  taille  et  dé  même  forme.  Des  observations  ana- 
logues ont  été  faîtes  par  de  nôtn  breux  auteurs  (E  .-B . Wilson, 

1 Nous  faisons  toujours  abstraction  des  chromosomes  sexuels 
dont  il  sera  question  dans  un  autre  chapitre. 
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Stevens,  D4VIS,  etc.),  et  plus  récemment  Dalcq  a pu  les 
étendre  au  testicule  des  Reptiles  (1921).  Dès  lors  il  devient 
extrêmement  probable,  sinon  certain^  que  lors  de  l’appa- 
riement des  chromosomes  dans  le  spermatocyte  ou  Toocyte 
de  ordre,  ce  sont  les  éléments  homologues  de  chaque 
série  qui  s’accouplent  pour  former  les  anses  doubles. 

Or,  ainsi  que  nous  le  verrons  bientôt,  l’un  des  actes 
essentiels  de  la  fécondation,  est  l'apport  à l’œuf  mûr  par 
lespermatozoïde,  du  demi  noyau  qui  lui  manque  (Ed.  van 
Benedin).  Les  deux  séries  chromosomiales  des  cellules 
somatiques  et  des  cellules  sexuelles  (non  encore  réduites) 
sont  donc  respectivement  d’origine  paternelle  et  mater- 
nelle. 

Ce  fait  est  par  lui-même  très  suggestif.  Mais  il  l’est  bien 
plus  encore  si  l’on  songe  aux  horizons  qu’il  ouvre  aux 
partisans  des  théories  chromosomiales  de  l’hérédité,  c’est- 
à-dire,  de  la  localisation  dans  les  chromosomes  des 
« gènes  ».  La  division  réductionnelle  des  spermatocytes 
ou  des  oocytes  donne  à chacune  des  cellules-filles  une 
série  unique  des  chromosomes  goniaux.  Mais  rien  ne  dit 
que  cette  série  soit  exclusivement  composée  des  éléments 
de  la  lignée  paternelle  ou  de  la  lignée  maternelle  ; elle  peut 
très  bien  être  un  mélange  des  deux  sans  que  cela  se  tra- 
duise morphologiquement  et  comme  ce  mélange  peut  être 
infiniment  variable,  le  patrimoine  héréditaire  dont  il  est  le 
substratum  variera  de  même. 

Un  second  facteur  de  variatiori  qui  complète  et  complique 
le  premier,  réside  dans  les  rapports  qui  s’établissent  entre 
les  chromosones  appariés  au  stade  pachytène.  La  plupart 
des  auteurs  admettent  qu’il  se  produit  alors,  entre  les 
composants,  des  échanges  de  substance  et  notamment  que 
lors  de  la  disjonction  des  chromosomes  en  torsade  (Chias- 
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matypie),  des  segments  entiers  de  Tun  peuvent  passer  dans 
l’autre  et  vice  versa. 

Les  généticiens  et  spécialement  Th.  H.  Morgan  et  son 
école,  ont  tiré  grand  parti  des  considérations  qui  viennent 
d’être  sommairement  exposées  et  les  ont  prises  comme 
point  de  départ  pour  une  analyse  expérimentale  de  l’héré- 
dité mendélienne,  qui  fut  extrêmement  féconde 

Pour  ne  pas  compliquer  notre  description,  nous  avons 
laissé  de  côté,  jusqu’ici,  l’étude  de  la  vésicule  germinative, 
c’est-à-dire  de  l’état  nucléaire  spécifique  de  la  période  de 
grand  accroissement  de  l’oocyte.  Il  est  temps  d’y  revenir, 
car  cette  période  est  de  la  plus  haute  importance  au  point 
de  vue  de  l’avenir  morphogénétique  de  l’œuf.  Au  moment 
où  elle  débute,  les  chromosones  de  l’oocyte  sont  au  stade 
pachytène  et  déjà  dispersés  dans  un  suc  nucléaire  assez 
abondant.  Dès  que  se  met  en  marche  le  métabolisme 
constructeur  du  protoplasme  et  du  deutoplasme  qui  durera 
jusqu’à  ce  que  l’œuf  ait  atteint  sa  taille  définitive,  le 
noyau  commence  à grandir  par  accumulation  du  suc 
nucléaire  dans  son  intérieur  ; souvent  des  nucléoles  plus 
ou  moins  nombreux  apparaissent  à ce  moment  (Amphi- 
biens)  et  les  chromosomes  se  modifient.  On  a reconnu 
depuis  très  longtemps  (Rügrert,  Garnoy  et  Lebrun,  etc),, 
que  tout  en  restant  vaguement  appariés,  les  composants 
de  chaque  paire  s’individualisent  davantage.  Ils  se  répan- 
dent dans  toute  l’aire  nucléaire,  s’allongent,  s’étirent  en 
de  minces  filaments  onduleux  qui  paraissent  souvent, 

^ Le  lecteur  trouvera  dans  rexcellent  livre  de  Guyénot, 
E.  S.,  Doin  et  G^®,  igSl,  tous  les  détails  nécessaires  sur  cette  im- 
portante question,  qui  sort  du  cadre  que  nous  nous  sommes  tracé. 
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dans  les  gros  œufs  surtout,  hérissés  de  très  fines  barbes 
qui  leur  donne  l’aspect  plumeux  ou  en  goupillon. 

Quand  l’oocyte  approche  du  terme  de  sa  croissance,  les 
chromosomes  reprennent  peu  à peu  l’aspect  pachytène 
primitif  ; ils  se  rassemblent  au  centre  de  la  vésicule  germi- 
native,  toujours  turgescente  et  se  groupent  en  prenant  les 
formes  qu’ils  conserveront  dans  la  plaque  équatoriale  de  la 
première  mitose  de  maturation  (formation  du  i®‘‘  globule 
polaire).  A ce  moment,  la  vésicule  germinative  se  flétrit, 
puis  sa  membrane  se  rompt  et  disparaît,  le  suc  nucléaire 
se  déverse  dans  le  cytoplasme  ambiant  et  la  figure  mito- 
tique bipolaire  s’établit,  pour  gagner  rapidement  le  pôle 
animal  de  l’œuf. 

On  voit  par  cette  brève  description,  que  la  vésicule 
germinative  est  un  noyau  très  spécial  ; des  observations 
récentes  ont  apporté  des  notions  nouvelles  et  intéressantes 
qui  (ont  mieux  ressortir  encore  la  spécificité  de  la  période 
de  grand  accroissement  de  l’oocyte. 

On  savait  depuis  lontemps  que  les  chromosomes  de  la 
vésicule  germinative,  surtout  quand  ils  sont  plumeux  ou 
en  goupillon,  prennent  très  mal  les  colorants  basiques  par 
lesquels,  en  cytologie,  on  décèle  la  chromatine  nucléaire. 
On  expliquait  ce  fait,  parla  minceur  et  l’étirement  de  ces 
chromosomes  en  de  fins  filaments  et  cette  explication  était 
très  plausible. 

La  chromatine  nucléaire  n’est  pas  une  substance  chimi- 
quement définie,  mais  si  même  elle  est  un  complexe,  on 
s’accorde  à reconnaître  que  l’acide  nucléinique  (thymo- 
nucléinique  chez  les  animaux)  en  est  un  composant  essen- 
tiel. On  possède  depuis  quelques  années,  grâce  àFEULGEN, 
une  réaction  microchimique  très  précise  de  cet  acide.  Or, 
la  réaction  de  Feulgen  appliquée  aux  oocytes  en  grand 
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accroissement  de  divers  Mollusques,  d’Amphibiens,  de 
Reptiles  et  de  Mammifères  a permis  de  mettre  en  lumière 
les  faits  suivants  (Jean  Braghet  1929)  : au  stade  paçhy- 
tène,  comme  à tous  ceux  qui  l’ont  précédé,  l’acide  nucléi- 
nique  est  abondant  dans  les  chromosomes,  qui  se  colorent 
intensivement  en  violet  par  la  méthode  de  Feulgen.  Au 
fur  et  à mesure  que  la  vésicule  germinative  se  constitue, 
que  les  chromosomes  s’étirent  en  minces  filaments  ondu- 
leux, la  réaction  nucléinique  diminue  ; dans  tous  les  cas 
étudiés,  il  ne  reste  bientôt  plus,  dans  l’axe  des  chromo- 
somes, que  de  fines  granulations,  rangées  en  série, 
qui  prennent  encore  la  coloration  spécifique  ; jamais  les 
barbes  des  chromosomes  plumeux,  ni  aucun  nucléole  ne 
révèlent  la  moindre  trace  d’acide  nucléinique.  Quand  la 
vésicule  germinative  est  à son  apogée,  ces  granulations 
elles-mêmes  cessent  de  réagir  ; la  réaction  de  Feulgen  est 
négative  dans  le  noyau  entier,  comme  elle  l’est  toujours 
dans  le  cytoplasme.  Les  chromosomes  ne  sont  plus  que 
des  ombres  parsemées  de  grains  brillants,  mais  coiriplè» 
tement  incolores.  Enfin,  quand  l’oocyte  a achevé  sa  crois- 
sance, quand  les  chroniosomes  se  rassemblent  au  centre 
de  la  vésicule  germinative  pour  reprendre  leur  aspect 
pachytène  et  se  préparer  ainsi  à la  prernière  mitose  de 
maturation,  l’acide  nucléinique  redevient  décelable  et  le 
reste  définitivement,  par  une  évolution  inverse  de  celle 
qu'il  avait  subie. 

L’acide  nucléinique  disparaît-il  réellement  dans  la 
période  d’état  de  la  vésicule  germinative  ou  est-il  simple  - 
ment  masqué  daiîs  une  combinaison  inaccessible  à la  réac- 
tion de  Feulgen  ? La  question  est  peut-être  moins  impor- 
tante qu’il  ne  paraît,  car  le  fait  essentiel  est  que  dans  le 
cycle  de  son  évolution,  il  y a une  période  où  il  échappe  à 


ASPECTS  MORPHOLOGIQUES  DE  LA  FÉCONDATION  8l 

la  réaction  la  plus  spécîlîque  que  nous  possédions.  Si  l’on 
admet  que  l’acide  nuCléiniqUe  est  un  constituant  essentiel 
de  la  chromatine  nucléaire,  il  résulte  des  recherches  que 
nous  venons  de  résumer  que  la  vésicule  germinative,  pen- 
dant la  protoplasmagénèse  et  la  deutoplasmagénèse,  est 
dépourvue  de  toute  chromatine  véritable.  Cela  n’enlève 
peut-être  rien  à l’importance  biologique  des  chromosomes, 
car  leur  squeletté  persiste  alors  même  que  la  réaction  nu- 
cléale  est  négative,  mais  cela  prouve  que  leur  substance  est 
le  siège  d’un  métabolisme,  c’est-à-dire  de  changements 
cycliques.  Nous  aurons  l’occasion,  dans  un  autre  chapitre, 
de  montrer  l’importance  que  ce  métabolisme  peut  avoir 
pour  l’acquisition,  par  l’œuf,  de  ses  propriétés  morphogé- 
nétiques. 

* 

* * 

La  fécondation,  c’est-à-dire  l’union  d’uii  spermato- 
zoïde et  d’un  œuf,  affecte  des  caractères  tellement  iden- 
tiques chez  tous  les  êtres  vivants,  qu’il  est  possible  d’en 
retracer  les  étapes  essentielles  sans  recourir,  pour  la  dé- 
crire, à un  objet  concret. 

Lorsqu’un  œuf  est  pondu,  autrement  dit  quand  il  se 
détache  de  l’ovaire,  il*  est  probable  que  la  composition 
chimique  de  son  cytoplasme  est  toujours  dans  cet  état 
que  nous  avons  appelé,  avec  Fauré  Frémiet,  l’équilibre 
de  maturation  ; cela  ne  signifie  pas  qu’il  soit  complète- 
ment mûr,  en  ce  sens  qu’il  peut  n’avoir  pas  encore  ex- 
pulsé ses  deux  globules  polaires.  En  fait  on  constate, 
selon  le  cas,  toutes  les  nuances  : ou  il  n’y  a aucun  glo- 
bule polaire  formé,  ou  il  n’y  en  a qu’un,  ou  enfin  ils  le 
sont  tous  les  deux.  L’œuf  d’Astérie,  par  exemple,  a ep- 
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coro  sa  vésicule  germinative  intacte  quand  il  est  expulsé 
des  voies  maternelles,  mais  sous  Finfluence  du  milieu  nou- 
veau, l’eau  de  mer,  dans  lequel  il  se  trouve  placé,  il  subit 
rapidement  ses  divisions  de  maturation  ; par  contre,  l’œuf 
d’Oursin  est  complètement  mûr  au  moment  de  la  ponte. 
Très  souvent,  on  pourrait  même  dire  le  plus  souvent, 
l’achèvement  de  la  maturation  ne  se  fait  qu’après  la  fé- 
condation et,  par  conséquent,  sous  l influence  des  condi- 
tions nouvelles  créées  par  l’entrée  du  spermatozoïde. 

L’existence  même  de  ces  variations,  le  fait  que  l’élément 
mâle  peut  pénétrer  dans  un  œmf  à divers  degrés  de  sa  ma- 
turation nucléaire,  et  que  le  simple  contact  de  l’eau  de 
mer  est  capable  de  la  provoquer,  autorisent  à conclure 
que  l’expulsion  des  globules  polaires,  même  quand  elle 
est  consécutive  à la  fécondation,  n’en  est  pas  un  des 
« actes  » nécessaires,  mais  n’en  est  pas  moins,  dans  beau- 
coup de  cas,  la  conséquence  immédiate.  En  réalité,  pour 
qu’il  puisse  poursuivre  le  cours  de  son  évolution,  l’œuf 
a besoin,  à un  moment  donné,  de  l’intervention  d’un 
spermatozoïde.  Ce  besoin  ne  se  fait  pas  sentir  au  même 
stade  pour  tous  les  œufs,  mais  tous  les  événements  qui  se 
dérouleront  après  qu’il  aura  été  satisfait  sont  des  « actes  » 
véritables  de  la  fécondation.  Nous  examinerons,  dans 
d’autres  chapitres,  les  causes  de  cette  carence  de  l’œuf  et 
les  remèdes  que  le  spermatozoïde  y apporte  ; notre  but,  en 
ce  moment,  est  uniquement  de  poser  les  bases  morpholo- 
giques des  problèmes  que  l’analyse  causale  aura  à résoudre. 

Nous  choisirons  pour  appuyer  notre  description  de  la 
morphologie  de  la  fécondation,  le  cas  le  plus  habituel 
où,  au  moment  de  l'entrée  du  spermatozoïde,  l’œuf  a 
expulsé  son  premier  globule  polaire  et  s’est  arrêté  dans 
une  phase  préparatoire  au  rejet  du  second.  Le  filament 
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spermatique  qui  nageait  dans  le  liquide  ambiant,  tra- 
verse les  membranes  de  l’œuf,  généralement  en  un  point 
quelconque,  parfois  aussi  par  un  orifice  préformé,  le  mi- 
cropyle.  Dès  qu’il  arrive  au  contact  du  cytoplasme,  la  cou- 
che corticale  se  soulève  en  une  élevure  plus  ou  moins  mar- 
quée selon  le  cas,  et  le  spermatozoïde  y pénètre  tout  en- 
tier, la  tête  en  avant  ; il  y a probablement  des  espèces 
dans  lesquelles  la  queue  se  détache  et  reste  au  dehors. 
Immédiatement  après,  l’œuf  est  parcouru  par  une  onde 
de  contraction,  partant  de  son  pôle  supérieur  ou  bien, 
spécialement  dans  les  petits  œufs,  du  point  de  pénétration 
du  spermatozoïde  (F.  R.  Lillie,  L.  H.  Hyman  et  d'au- 
tres) ; il  se  rétracte  et  ce  faisant,  expulse  un  peu  de  li- 
quide (périvitellin)  qui  vient  s’insinuer  entre  la  surface 
corticale  du  cytoplasme  et  la  plus  interne  des  membranes 
ovulaires.  L’œuf  nage  donc,  dès  ce  moment,  dans  un  li- 
quide dont  il  a formé  la  plus  grande  partie,  mais  à laquelle 
s’ajoute  souvent  (Echinodermes)  de  l’eau  provenant  du 
milieu  extérieur.  Ces  constatations,  qui  n’avaient  pas 
échappé  aux  anciens  embryologistes,  se  font  aisément  sur 
l’œuf  d’Oursin  et  la  formation  de  la  célèbre  u membrane 
de  fécondation  » à laquelle  Loeb  a attaché  tant  d’impor- 
tance, n’est  que  l’expression,  dans  un  cas  spécial,  du  fait 
que  nous  venons  de  rappeler^. 

^ Cette  rétraction  peut  affecter  des  formes  diverses.  Chez  les 
Poissons,  par  exemple,  ce  sont  plutôt  des  contractions  irrégu- 
lières ou  en  forme  d’ondes,  à la  suite  desquelles  le  disque  ger- 
minatif, beaucoup  moins  étalé  en  surface,  s’épaissit  et  prend 
une  forme  globuleuse  (Henneguy).  Chez  la  Pholade  [Barnea 
candida),  on  ne  constate  ni  mouvement,  ni  rétraction,  ni  for- 
mation de  liquide  périvitellin  (Dalcq,  Pasteels).  La  réaction 
de  l’œuf  au  spermatozoïde  peut  d’ailleurs  affecter  des  formes 

L’œuf  (a*  éd.).  4 
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A ce  moment,  la  seconde  division  de  maturation 
s’achève  ; tout  le  monde  connaît  les  discussions  qui  se 
sont  élevées,  il  y a quelques  années  surtout,  au  sujet  de 
la  présence  ou  non  d’un  centrosome  ovulaire  actif,  jouant, 
dans  cette  division,  le  rôle  que  ce  corpuscule  joue  norma- 
lement dans  toute  cytodiérèse.  En  réalité,  il  y a des  œufs 
dans  lesquels,  pendant  les  divisions  de  maturation,  le  cy- 
toplasme est  fortement  irradié  autour  d’un  centre  situé  au 
pôle  ovulaire  de  la  mitose  ; de  nombreux  auteurs  en  ont 
donné  des  figures  qui  ne  laissent  prise  à aucun  doute 
(fig.  9)  (Kostanegki,  Conrlin,  Vander  Stright,  K.  Bon- 
NEViE  et  plus  récemment,  Dalgq,  Pasteels)<  Par  contre, 
il  en  est  d’autres,  les  œufs  d’Amphibiens  par  exemple,  où 
on  n’observe  rien  de  semblable,  et  entre  ces  extrêmes  il 
existe  de  nombreux  intermédiaires. 

Quoi  qu’il  en  soit  d’ailleurs,  la  mitose  terminée,  les 
chromosomes  de  l’œuf  se  rassemblent  pour  reconstituer 
un  petit  noyau  vésiculeux,  pronudeus  Jemelle  (En.  Van 
Beneden),  en  même  temps  que  l’irradiation  cytoplasmique 
— quand  elle  existait  — s’estompe  progressivement  et 
disparaît  bientôt  complètement.  Dans  l’immense  majorité 
des  cas  il  est  impossible,  à ce  stade,  de  déceler  la  présence 
d’un  centrosome  ovulaire  (cf.  fig.  12  A). 

A mesure  que  se  produisent  ces  transformations  et  no- 
tamment quand  s’évanouit  Vaster  (irradiation)  ovulaire, 
le  spermatozoïde,  logé  d’abord  dans  un  coin  quelconque  du 
cytoplasme  de  l’œuf,  manifeste  des  signes  d’activité  : sa 
queue  se  détache  et  sa  tête  pivote  de  telle  sorte  que  sa  base 
regarde  vers  le  centre  de  l’œuf.  Bientôt,  d’un  point  cor- 

diverses.  Ainsi,  chez  Nereis  (F.-R.  Lillie),  l’œut  rejette  jine 
masse  muqueuse. 
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respondant  à la  région  du  col,  part  une  irradiation  asté- 
rienne,  centrée  autour  d’un  petit  corpuscule  qu’on  consi- 
dère généralement  comme  étant  le  centrosome  proximal 
du  spermatozoïde.  L’irradiation  s’étend  rapidement  et  en- 
vahit l’œuf  tout  entier  ; en  même  temps  son  centrosome 
se  déplace  et  vient  occuper  le  centre  d’équilibre  du  cyto- 
plasme ovulaire;  il  entraîne  dans  ce  mouvement  le  noyau 
spermatique,  gonflé  maintenant  en  une  petite  vésicule 
qu’on  appelle  le  pronucleus  mâle  (En.  Van  Beneden) 
(Og.  9,  12  A et  i3). 

L’irradiation  du  cytoplasme  autour  du  centrosome  mâle 
constitue,  avec  le  pronucleus  mâle,  tout  un  ensemble 
que  nous  désignerons  sous  le  nom  à'énergide  spermatique 
(Brachet,  1910)  et  qui  traduit  à nos  yeux,  si  on  nous 
permet  cette  image,  une  véritable  prise  de  possession  de 
l’œuf  par  le  spermatozoïde  ; nous  y reviendrons  dans  la 
suite. 

Le  centre  de  l’énergide  est  donc,  comme  nous  le  di- 
sions plus  haut,  le  centre  d’équilibre  de  l’œuf  ; il  corres- 
pond, dans  les  œufs  où  le  deutoplasme  fait  défaut  ou  est 
peu  abondant,  au  centre  réel  ; dans  tous  les  œufs  léci- 
thiques,  il  occupe  un  point  de  l’hémisphère  supérieur 
d’autant  plus  rapproché  du  pôle  que  la  quantité  de  deuto- 
plasme est  plus  grande. 

Pendant  que  l’énergide  spermatique  s’achève,  le  pro- 
nucleus femelle  quitte  la  surface  de  l’œuf  et  se  dirige  vers 
le  centre,  comme  attiré  par  lui  ; il  y rencontre  le  pronu- 
cleus mâle,  s’y  accole  étroitement  et  parfois  même  se  fu- 
sionne complètement  à lui  : ainsi  se  trouve  réalisée  la 
copulation  des  pronuclei  (fig.  12  B). 

Chacun  d’eux,  par  le  nombre  de  chromosomes  qui  est 
entré  dans  sa  constitution,  n’est,  rappelons-le,  qu’un 
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Fig.  12,  A et  B.  — Fécondation,  copulation  des  pronuclei  et  première 
mitose  de  segmentation  chez  Mactra.  (D’après  Kostanecki;  tiré  de, 
Godlewski.) 
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demi-noyau.  Grâce  à la  fécondation,  la  formule  chromo- 
somiale  normale  de  l’espèce  étudiée  se  trouve  rétablie.  On 
exprime  ce  fait  en  disant  que  les  pronuclei  sont,  au  point 
de  vue  du  nombre  de  leurs  chromosomes,  haploïdiques  ; 
le  noyau  de  l’œuf  fécondé  est,  lui,  diploïdique. 

Dès  ce  moment,  on  peut  considérer  que,  morphologi- 
quement, la  fécondation  est  terminée  ; le  développement 
de  l’œuf  va  commencer  immédiatement,  la  première 


Fig.  i3.  — Fécondation  et  énergide  spermatique  chez  l’oursin. 
D’après  Kobtanecki  ; tiré  de  Godlewski.) 


phase  étant  la  segmentation.  Nous  allons  en  esquisser  ra- 
pidement les  traits  les  plus  caractéristiques. 

Après  la  copulation  des  pronuclei,  les  irradiations  cy- 
toplasmiques de  l’énergide  spermatique  disparaissent  peu 
à peu  et  le  corpuscule  qui  en  occupait  le  centre  (centro- 
some) se  divise  en  deux^  ; les  deux  moitiés  s’écartant 

1 Nous  reviendrons  plus  loin  sur  la  « dicentrie  » de  l’œuf 
fécondé  et  qui  va^se  segmenter.  Nous  rechercherons  alors  les 
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l’une  de  l’autre  viennent  se  placer  aux  pôles  opposés  du 
noyau,  dans  un  plan  perpendiculaire  à l’axe  de  l’œuf 
(voir  fig.  12  B).  Autour  d’eux,  et  tandis  qu’ils  conti- 
nuent de  se  repousser,  le  cytoplasme  recommence  à 
s’irradier,  formant  ainsi  deux  nouvelles  énergides  qui 
accaparent,  respectivement,  les  deux  moitiés  de  l’œuf. 

Le  noyau,  sur  ces  entrefaites,  a passé  par  tous  les  stades 
préparatoires  de  la  mitose  : les  chromosomes,  provenant 


Fig.  i4r  — Segmentation  en  deux  blastomères  chez  Mactra. 
(D’aprèa  Kostanecki;  tiré  de  Godlewski.) 

en  nombre  égal  des  deux  pronuclei,  se  sont  rangés  en 
une  plaque  équatoriale,  puis  fendus  en  long  ; les  deux 
moitiés,  attirées  par  les  centrosomes  opposés,  se  répar- 
tissent dans  deux  énergides,  en  se  rapprochant  progressi- 

causes  réelles  qui  la  provoquent,  mais  dans  un  bon  nombre 
d’espèces,  des  observations  très  soigneuses  ont  montré,  de 
façon  incontestable,  la  division  du  centrosome  de  l’aster  sper- 
matique (Boveri,  Ed.  van  Beneden  et  beaucoup  d’autres). 
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vement  de  leur  centre.  Un  cloisonnement  cellulaire  appa- 
raît enfin  dans  le  plan  de  contact  entre  les  deux  éner- 
gides  et  fœuf  se  trouve  divisé  en  deux  cellules,  auxquelles 
on  donne  habituellement  le  nom  de  blastomères  (fig.  i4). 
Ceux-ci  devenant  à leur  tour  le  siège  de  processus  iden- 
tiques, il  s’en  formera  bientôt  quatre,  qui  se  diviseront 
eux-mêmes  en  8,  puis  en  t6,  82,  etc.,  (fig  45)-  L’œuf, 
dont  le  volume  n’a  guère  augmenté,  se  trouve  découpé 
maintenant  en  un  nombre  de  plus  en  plus  grand  de  blas- 
tomères, et  les  saillies  convexes  que  ceux-ci  font  vers 
l’extérieur  donnent  à l’ensemble  un  aspect  mûriforme  ; 
c’est  le  stade  morula. 

Les  blastomères  continuant  à se  segmenter,  leur  vo- 
lume se  réduit  progressivement  ; ils  excrètent  un  liquide 
albumineux  qui  s’accumule  entre  eux,  les  écarte  et  les 
refoule  vers  la  périphérie  où  ils  se  rangent  en  une  couche 
continue,  limitant  l’espace  où  ce  liquide  s’est  formé.  La 
morula  est  devenue  alors  une  petite  vésicule  close, 
appelée  blastula'^  (fig.  45)  et  qui  est  le  premier  stade 
embryonnaire  vraiment  caractéristique  ; grâce  aux  trans- 
formations qui  s’y  produiront,  les  régions  et  les  organes 
de  l’embryon  s’édifieront  peu  à peu.  Leur  description 
même  sommaire,  sortirait  du  plan  de  cet  ouvrage. 


Il  est  bien  évident  que  les  faits  d’ordre  descriptif  que 
nous  venons  de  passer  en  revue  soulèvent  plus  de  pro- 

1 Nous  ne  disons  de  ces  processus  que  ce  qui  est  utile  pour  la 
j suite  de  notre  exposé.  Il  ne  faudrait  cependant  pas  croire  que 
! Is  choses  se  passent  toujours  aussi  simplement.  Nous  renvoyons, 
I pour  les  détails  aux  traités  d’embryologie. 
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blêmes  qu’ils  n’en  résolvent.  Nous  savons  maintenant 
qu’arrivé  au  terme  de  sa  croissance,  l’œuf  est  inerte  et 
incapable  de  se  développer,  mais  que  sitôt  la  fécondation 
accomplie,  l’ontogénèse  d’un  nouvel  organisme  est  mise 
en  marche.  Nous  savons  aussi  que,  l’œuf  et  le  sperma- 
t#zoïde,  au  cours  de  leur  formation,  passent  par  une  série 
d’étapes,  véritable  préparation  aux  futures  fonctions  qu’ils 
exerceront.  Enfin  nous  avons  vu  que  le  déroulement  de  ces 
processus  se  traduit  par  des  aspects  morphologiques  variés 
que  les  cy  tologistes  modernes  nous  ont  fait  minutieusement 
connaître. 

Mais  ces  acquisitions  de  la  science,  si  précieuses  qu’elles 
soient,  ne  peuvent  nous  suffire.  Une  analyse  plus  fouillée 
s’impose,  mais  avant  de  la  tenter  un  classement  des  faits 
ne  sera  pas  inutile. 

Dans  le  problème  complexe  qu’il  nous  faut  essayer  de 
résoudre,  nous  chercherons  tout  d’abord  à savoir  quelles 
sont  les  propriétés  intimes,  à la  fois  morphologiques  et 
morphogénétiques,  de  l’œuf  mûr  et  du  spermatozoïde, 
quels  changements  leur  fait  subir  la  fécondation  et 
quelles  causes  font  qu’une  ontogénèse,  dominée  par 
des  lois  très  fixes,  succède  immédiatement  à l’accom- 
plissement de  cet  acte.  D’autre  part,  il  importe  de  con- 
naître aussi  la  raison  d’être  et  le  déterminisme  des  modi- 
fications successives  dont  le  microscope  nous  a dévoilé 
l’existence,  pendant  la  maturation  des  produits  sexuels  et 
la  fécondation. 

C’est  l’étude  de  ces  questions  qui  nous  fera  vraiment 
pénétrer  au  cœur  de  l’énigme  que  pose  à la  Science  le 
développement  ôntogénétique  des  organismes  et  par  con- 
séquent le  fait  de  la  continuité  de  la  vie.  Elle  sera  l’objet 
des  prochains  chapitres  de  cq  livre.  Mais,  pour  achever 
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de  déblayer  le  terrain,  nous  consacrerons  quelques  pages 
encore  à l’analyse  de  trois  des  manifestations  les  plus 
frappantes  de  la  fécondation;  ce  sont  : les  causes  de  la 
monospermie,  l’origine  et  les  propriété  de  l’énergide  sper- 
matique, les  facteurs  qui  permettent  la  copulation  des 
pronuclei.  Ce  n’est  que  plus  tard,  à la  fin  du  chapitre  V, 
qu’il  nous  sera  possible  d’esquisser  une  interprétation 
plausible  de  l’expulsion  d’une  moitié  des  chromosomes, 
lors  de  la  première  division  de  maturation. 

En  ce  qui  concerne  la  monospermie,  il  n’est  pas  superflu 
de  bien  préciser  la  façon  dont  la  quetîon  se  pose  à l’ob- 
servateur. Il  est  exact  que,  dans  la  majorité  des  cas,  il  ne 
pénètre  jamais  dans  l’œuf  qu’un  seul  spermatozoïde;  la 
polyspermie,  quand  elle  apparaît,  résulte  de  circonstances 
anormales  ou  d’une  intervention  expérimentale.  Toutefois, 
il  y a des  exceptions  à cette  règle,  et  on  les  observe  spé- 
cialement dans  les  œufs  à réserves  deutoplasmiques 
abondantes  : les  Insectes  (Henking),*  les  Sélaciens  (Rüc- 
rert),  les  Amphibiens  urodèles  (Figr,  Braus,  Mighaelis, 
Spemann  (1914),  Fanrhauser  (1925),  Bataillon  (1929), 
les  Reptiles  (Oppel,  Nicolas),  les  Oiseaux  (Patterson). 
Seulement,  cette  polyspermie  normale  n’aboutit  jamais 
à une  polyfécondation  véritable;  un  seul  spermatozoïde, 
en  effet,  accomplit  tous  les  actes  de  la  fécondation,  les 
autres  ne  jouant  qu’un  rôle  accessoire  ou  même  nul  ; en 
conséquence,  l’embryon  qui  se  forme  aux  dépens  du 
germe  est  toujours  monospermique  dans  toutes  ses  parties. 
Nous  verrons  plus  tard,  d’ailleurs,  que  cette  condition  est 
absolument  indispensable  pour  qu’un  développement 
puisse  se  poursuivre  normalement  jusqu’au  bout  et  nous 
en  dirons  alors  les  motifs. 

En  somme,  ce  qu’il  faut  rechercher  en  ce  moment. 


92  MORPHOLOGIE  DE  l’oEUF  MÛR  ET  DE  l’otUF  FÉCONDÉ 

c’est  : pourquoi  il  ne  pénètre  dans  l’œuf  qu’un  seul 

spermatozoïde,  et  pourquoi,  quand  il  en  pénètre  plusieurs, 
la  polyspermie  est  limitée  ; 2°  pourquoi  dans  la  po- 
lyspermie normale,  un  seul  sperrnatozoïde  assume,  à lui 
seul,  toutes  les  charges  de  la  fécondation  effective.  Nous 
allons  examiner  successivement  ces  deux  points. 

Dans  les  œufs  qui  possèdent  un  micropyle^  c’est-à- 
dire  un  étroit  couloir  ménagé  dans  des  enveloppes  imper- 
méables partout  ailleurs,  il  semble  que  l’explication  soit 
simple  : le  premier  spermatozoïde  qui  entre  dans  le  cou- 
loir le  bouche,  et  le  gonflement  des  membranes  aidant, 
l’obturation  devient  bientôt  définitive.  Dans  cette  inter- 
prétation, l’obstacle  à la  polyspermie  serait  d’ordre  pure- 
ment mécanique  ; mais  elle  n’a  qu’une  valeur  très  rela- 
tive car  chez  l’Oursin,  par  exemple,  où  la  gangue  mu- 
queuse qui  entoure  l’œuf  est  traversée  par  un  étroit  canal 
micropylaire,  les  deux  fragments  d’un  œuf  mérotomisé^ 
sont  susceptibles  d’être  fécondés  chacun  par  un  seul  sper- 
matozoïde (Delage)  ; en  outre  nombre  d’observateurs 
(F.  R.  Lillïe,  L.  h.  Hyman)  ont  constaté  que  le  sperma- 
tozoïde fécondant  ne  passe  pas  toujours  par  le  micropyle 
et  attaque  l’œuf  par  n’importe  quel  point  de  sa  surface. 
D’ailleurs  un  grand  nombre  d’œufs,  sinon  la  plupart,  sont 
totalement  dépourvus  de  micropyle  ; le  spermatozoïde 
peut  pénétrer  par  un  endroit  quelconque  sous  cette  res- 
triction pourtant,  que  dans  les  œufs  trop  chargés  de  deu- 
toplasme  et  ayant,  par  conséquent,  leur  deux  pôles  forte- 

1 La  mérotomie,  appliquée  d’abord  aux  Protozoaires,  con- 
siste, d’une  façon  générale,  à couper  une  cellule  en  deux  mor- 
ceaux, dont  l’un  contient  le  noyau,  l’autre  étant  exclusivement 
formé  de  cytoplasme. 


CAUSES  DE  LA  MÔNÔSPËftMiE  93 

ment  différenciés,  la  zone  la  pins  riche  en  protoplasme 
attire  seule  les  spermatozoïdes. 

L’existence  d’un  micropyle  ne  suffit  donc  pas  à expli- 
quer la  monospermie  et  il  faut  chercher  ailleurs. 

On  a invoqué  (O  et  R,  Hertwig)  la  rétraction  de  l’œuf 
et  l’expulsion  du  liquide  périvitellin  qui  lui  succède.  Les 
narcotiques,  én  effet,  en  ralentissant  les  réactions  du  cy- 
toplasme ovulaire^  rendent  capables  de  polyspermie  des 
œufs  qui  ne  le  sont  normalement  pas  (Echinodermes). 
Bataillon  assigne  même  au  liquide  périvitellin  des  pro- 
priétés agglutinantes,  grâce  auxquelles  les  spermatozoïdes 
surnuméraires  qui  auraient  traversé  les  enveloppes,  seraient 
immobilisés  avant  d’avoir  pu  pénétrer  dans  le  cytoplasme 
de  l’œuf. 

Cette  interprétation,  reposant  sur  des  faits  d’observation, 
rend  compréhensible  la  monospermie  normale  dans  les 
petits  œufs  et  dans  ceux  où  Fonde  de  contraction  est 
suffisamment  rapide.  Elle  explique  également  la  réali- 
sation d’une  polyspermie  expérimentale  dans  cès  mêmes 
œufs,  par  l’un  quelconque  des  procédés  courants  : traite- 
ment par  des  anesthésiques,  abaissement  ou  élévation  de 
la  température  ambiante  (rigidité  thermique  de  Bataillon 
1909).  Elle  permet,  enfin,  d’attribuer  comme  cause  prin- 
cipale à la  polyspermie  normale,  la  longueur  du  trajet 
que  doit  parcourir  l’onde  de  contraction  partie  du  pôle 
supérieur  (Sélaciens,  Reptiles^  Oiseaux^  Insectes)  ou  la 
lenteur  de  sa  transmission  (Amphibiens  ürodèles.^)  Pen- 
dant sa  propagation  même  vers  l’équateur  et  âu  delà,  un 
certain  nombre  de  spermatozoïdes  trouveront  encore  le 
temps  de  pénétrer  dans  les  parties  de  l’œuf  distantes  de 
son  point  d’origine.  Les  observations  de  Rügkert  et  de 
Nïgolas  concordent  très  bien  avec  cette  manière  dé  voir. 
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Nous  citerons  encore,  pour  l’appuyer,  un  dernier  argu- 
ment tiré  de  certaines  recherches  expérimentales  tendant 
à superposer  la  parthénogenèse  et  la  fécondation. 

Quand  on  soumet  des  œufs  d’Oursin  au  premier  temps 
de  la  partlîénogénèse  de  Lœb  (acide  butyrique),  il  arrive 
souvent  que  la  membrane  de  fécondation,  indice  de  l’acti- 
vation, ne  se  soulève  pas  sur  toute  la  surface  de  l’œuf, 
mais  sur  une  partie  seulement  ; sur  un  secteur  plus  ou 
moins  étendu,  elle  reste  étroitement  adhérente  au  cyto- 
plasme. F.  R.  Lillie  a constaté  et  nous  pouvons  confir- 
mer l’exactitude  de  cette  observation,  que  ces  œufs  seuls 
sont  encore  susceptibles  d’être  fécondés  et  que  le  sperma- 
tozoïde pénètre  toujours  par  le  secteur  de  l’œuf  où  la 
membrane  ne  s’est  pas  détachée  et  par  conséquent  où  il  • 
n’y  a pas  de  liquide  périvitellin.  ^ i 

Pourtant  cet  ensemble  de  faits,  quelque  imposant  qu’il  i 
soit,  ne  serre  pas  d’assez  près  la  question.  En  effet,  si  la 
membrane  de  fécondation  et  le  liquide  périvitellin  étaient 
seuls  en  cause,  rien  n’empêcherait  les  spermatozoïdes  na- 
geant dans  le  liquide  ambiant  de  pénétrer  en  masse  dans 
un  œuf  déjà  fécondé  qu’on  aurait  libéré,  au  moins  par- 
tiellement, de  ses  enveloppes,  permettant  ainsi  l’écoule- 
ment du  liquide  périvitellin.  Or,  il  n’en  est  rien  ; Delage  a 
montré,  et  de  nombreux  auteurs  l’ont  confirmé  (En. -B. 
Wilson,  igoà,  etc.),  que  si  on  coupe  en  deux  un  œuf 
fécondé  d’Echinoderme,  opération  qui  entraîne  fatale- 
ment la  déchirure  de  la  membrane,  les  fragments  ainsi 
obtenus,  mis  au  contact  du  sperme,  ne  se  laissent  pénétrer 
par  aucun  spermatozoïde;  ceux-ci,  par  contre,  entrent 
parfaitement  si  on  fait  la  même  expérience  sur  un  œuf  ^ 
vierge.  l 

Une  modification  est  donc  survenue  après  la  féconda- 
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tion  dans  le  cytoplasme  ovulaire  qui  est  désormais  réfrac- 
taire à la  pénétration  de  nouveaux  spermatozoïdes  et  celle 
1 modification,  pour  être  efficace,  doit  être  très  rapide. 

Cette  notion  d’un  changement  brusque  dans  l’état  du 
cytoplasme  ovulaire,  provoqué  par  l’entrée  ou  même  par 
le  simple  contact  d’un  spermatozoïde,  a pris  dans  ces 
dernières  années  une  importance  considérable  et  nous 
aurons  à l’examiner  de  près  au  chapitre  IV  consacré  aux 
propriétés  physiologiques  et  morphogénétiques  de  l’œuf 
fécondé.  Pour  le  moment  nous  ne  l’utiliserons  que  pour 
expliquer  le  fait  de  la  monospermie  normale  par  l’analyse 
des  conditions  permettant  de  réaliser  une  polyspermie 
expérimentale.  Bataillon  (1919)  a consacré  à cette 
question  un  remarquable  travail  dont  les  conclusions 
nous  paraissent  justifiées. 

L’occasion  lui  en  a été  donnée  par  des  études  publiées 
sur  la  polyspermie  expérimentale  de  l’œuf  de  Rana  fasca 
(Braghet  1910,  Herlant  1911)  et  par  un  examen  cri- 
tique de  la  méthode  employée  pour  la  produire.  On 
l’obtient  très  régulièrement  en  fécondant  les  œufs  par  un 
sperme  tenu  en  suspension  dans  de  l’eau  contenant 
’ 21/2  pour  mille  de  chlorure  sodique,  mais  il  faut  une 
forte  concentration  du  sperme  et  que  les  œufs  restent 
dans  le  mélange  20  à 3o  minutes  avant  d’être  reportés 
dans  l’eau  pure^. 

Ainsi  obtenue  la  polyspermie  affecte,  chez  Rana  fasca, 

^ Sans  cela  on  obtient  une  fécondation  monospermique  par- 
faite. Depuis  de  longues  années,  nous  employons  toujours, 
selon  le  conseil  de  W.  Roux,  l’eau  salée  à 2 i /2  pour  mille  pour 
la  fécondation  artificielle  des  œufs  de  grenouille.  Si  on  a soin 
- de  reporter  les  œufs  dans  l’eau  pure  au  bout  de  2 ou  3 minutes, 
on  a des  fécondations  remarquablement  uniformes. 
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une  allure  très  particulière  qui  en  fait  un  précieux  moyen 
d’analyse  de  la  fécondation  ; nous  Tutiliserons  largement 
dans  la  suite  de  notre  exposé,  nous  bornant  pour  le 
moment  à résumer  brièvement  les  faits  en  rapport  avec 
les  questions  traitées  dans  ce  chapitre. 


flg,  i5.  — Coupe  d’un  œuf  polyspermique  de  Èana  Jusca,  montrant 
cinq  énergides  spermatiques.  (D’après  A.  Bracbèï.) 


C’est  simultanément  — ou  à peu  prés  — que  deux  ou 
plusieurs  spermatozoïdes  pénètrent  dans  l’œuf  en  des 
points  divers  de  l’hémisphère  supérieur  Leurs  têtes 
prennent  très  vite  l’aspect  et  la  forme  de  pronucleiy  en 

1 II  faut,  pour  que  l’étude  soit  commode  et  sûre,  que  leur 
nombre  ne  soit  pas  sensiblement  supérieur  à dix. 
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même  temps  que  les  centrosomes  ^ entrent  en  activité. 
Dès  ce  moment  le  cytoplasme,  autour  de  chaque  noyau 
spermatique,  s’irradie  en  un  puissant  aster.  En  d’autres 
termes,  on  voit  s’édifier  dans  la  partie  de  l’œuf  riche  en 
protoplasme,  située  entre  l’équateur  et  le  pôle  supérieur, 
autant  d'énergides  spermatiques  qu’il  est  entré  de  sperma- 
tozoïdes (fig.  i5).  Or  l’observation  prouve  avec  une 
incontestable  évidence,  que  le  mécanisme  qui  détermine 
l'apparition  de  ces  énergides  est  en  tout  point  analogue  à 
celui  qui  provoque  l’édification  de  l’énergide  unique  de 
la  monospermie  normale  ; elle  démontre  encore  que  ces 
énergides,  loin  de  se  pénétrer  les  unes  les  autres,  consti- 
tuent, une  fois  leur  complet  développement  atteint,  autant 
de  systèmes  autonomes,  délimités  par  d’étroites  zones 
neutres  ; ils  se  partagent  toute  la  partie  de  l’œuf  où  le 
protoplasme  est  assez  abondant  pour  que  son  irradiation 
soit  visible  au  microscope  (fig.  j5)  ; on  peut  constater 
enfin  que  pendant  la  formation  des  énergides,  il  semble 
que  les  corpuscules  qui  en  occupent  le  centre  se  re- 
poussent à la  manière  des  pôles  de  même  nom  d’un 
aimant.  Ces  interactions  aboutissent  à un  état  d’équilibre 
qui  se  maintient  jusqu’au  moment  de  la  segmentation 
(Comparer  fig.  i5  et  i6). 

Si  on  fait  abstraction  des  cas  tout  à fait  exceptionnels 
de  polyspermie  forte,  où  deux  spermatozoïdes  ont  pénétré 
à la  suite  l’un  de  l’autre  par  le  môme  point  de  la  surface 
de  l’œuf,  nous  pouvons  conclure  de  la  description  ci- 
dessus,  qu’il  n’y  a jamais  qu’un  seul  centrosome  et  un 
seul  pronucleus  mâle  au  centre  de  chaque  énergide.  Celles 

^ Voir  au  sujet  de  l’emploi  de  ce  mot,  les  réserves  faites 
plus  loin. 
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ci  sont  donc  impénétrables  pour  des  spermatozoïdes  nou- 
veaux, et  cette  propriété  nous  explique  pourquoi  la  poly- 
spermie expérimentale  atteint  vite,  dans  chaque  œuf, 
une  limite  qui  ne  peut  plus  être  franchie.  Or,  Ténergide 
unique  de  la  monospermie  normale  est  absolument  iden- 
tique dans  son  origine,  sa  constitution  et  son  aspect  aux 
énergides  multiples  de  la  polyspermie.  On  peut  donc  dire 
que  dès  qu’elle  s’est  édifiée,  ou  même  déjà  pendant  qu’elle 
s’ébauche,  aucun  spermatozoïde  supplémentaire  n’entrera 


Fig.  i6.  — OEuf  polyspermique  de  Rana  Jusca  montrant  deux  énergides 
spermatiques  en  voie  de  formation  et  qui  se  repoussent.  Chaque  pro- 
nucleus  est  au  bout  d’une  traînée  pigmentée.  (D’après  A.  Bkachet.) 

plus  dans  l’œuf.  Dans  la  fécondation  habituelle,  un  sper- 
matozoïde a le  temps  d’exercer  une  action  suffisante 
avant  qu’un  second  ne  soit  à même  de  venir  lui  disputer  le 
terrain.  Telle  est  l’explication  qu’en  1910  nous  avions  cru 
pouvoir  donner  de  la  limitation  de  la  polyspermie  expéri- 
mentale et  par  extension  de  la  monospermie. 

Il  ne  faut  cependant  pas  perdre  de  vue,  que  la  « prise 
de  possession  » du  cytoplasme  de  l’œuf  par  un  spermato- 
zoïde nécessite  toujours  un  certain  temps,  qui  atteint  ■: 
plusieurs  minutes  dans  l'œuf  volumineux  de  la  grenouille.  ; 
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Il  s’ensuit  que  si  le  facteur  que  nous  venons  d’invoquer 
agissait  seul,  la  polyspermie,  même  dans  les  pontes  natu- 
relles, devrait  être  très  fréquente  ; or  elle  est,  au  contraire, 
extrêmement  rare.  La  cause  première  de  la  monospermie 
doit  donc  être  cherchée  dans  un  changement  d’état  du 
cytoplasme  ovulaire  antérieur  à l’irradiation  de  l’aster 
spermatique,  au  soulèvement  de  la  membrane  de  fécon- 
dation et  à l’apparition  du  liquide  périvitéllin.  C’est  ce 
que  Bataillon  (1919),  en  procédant  par  élimination,  a fort 
bien  démontré. 

Que,  dans  l’œuf  de  grenouille,  la  membrane  de  féconda- 
tion ne  soit  pas  un  obstacle  à la  polyspermie,  l’expérience 
suivante  le  prouve  clairement  : l’œuf  vierge  est  digéré  en 
quelques  minutes  par  le  suc  hépato-pancréatique  de 
l'écrevisse.  L’œuf  fécondé  ou  simplement  activé  par  un 
procédé  quelconque  de  partbénogénèse  expérimentale, 
résiste  parfaitement  à l’action,  même  prolongée  de  ce  suc  ; 
sa  membrane  ne  se  laisse  plus  entamer.  Mais  si  l’on  a 
soumis  au  préalable  des  œufs  activés  ^ à une  solution 
d’un  sel  neutre  alcali  no -terreux  quelconque  et  à un  degré 
de  concentration  qui  peut  varier  de  i à 10  pour  mille, 
ils  sont  digérés  par  l’hépato-pancréas  comme  le  seraient 
des  œufs  vierges.  Leur  membrane  de  fécondation  est 
inerte,  sans  turgescence  et  pourtant  si,  évitantl’hépato-pan- 
créas,  on  les  reporte  dans  l’eau  pure  après  l’action  du  sel, 
on  voit  qu’ils  sont  restés  impénétrables  à de  nouveaux 
spermatozoïdes  et  sont  parfaitement  capables  de  se  seg- 
menter. 

^ Ces  œufs  doivent  être,  au  préalable,  dégangués  par  le  KCN, 
mais  c’est  là  un  détail  technique  dont  la  raison  d’être  ne  peut 
trouver  place  ici. 


lOO  MORPHOLOGIE  DE  l’œIUF  MÛR  ET  DE  l’œüF  FÉCONDÉ 


Il  est  clair  que  dans  cette  expérience,  l’action  de  la  solu-  I 
tion  saline  a empêché  un  processus  de  consolidation  de  la 
membrane  de  fécondation.  Or,  les  globulines  sont  solubles  | 
dans  les  sels  neutres  alcalino-terreux  à faible  concentra- 
tion et  précipitent  au  contraire  dans  l’eau  pure.  Bataillon 
en  conclut  que  parmi  les  substances  éliminées  de  l’œuf  au 
moment  où  il  subit  le  contact  du  spermatozoïde  ou  de 
l’agent  d’activation,  se  trouve  une  globuline  qui  précipite  ! 
sur  la  membrane  sous  l’influence  de  l’eau  ambiante  et  la 
consolide  en  la  rendant,  notamment,  réfractaire  au  suc 
hépato-pancréatique  de  Crustacé.  Si  on  dissout  cette  glo-  - 
buline  en  ajoutant  à l’eau  un  sel  neutre,  cette  consolida- 
tion në  se  fait  pas,  mais  l’inhibition  à l’entrée  de  nouveaux 
spermatozoïdes  n’en  reste  pas  moins  acquise.  Ainsi  se  / 
trouvent  éliminés,  comme  cause  de  cette  inhibition,  la 
membrane  de  fécondation  et  le  liquide  périvitellin. 

Analysant  alors  la  technique  employée  pour  provoquer  la 
polyspermie  dans  l’œuf  de  grenouille  : fécondation  dans 
l’eau  salée  321/2  pour  mille  de  NaCl,  Bataillon  en 
confirme  la  valeur,  mais  observe  de  grandes  différences 
entre  l’action  de  ce  sel,  à cette  dose,  et  les  solutions  qui 
empêchent  la  consolidation  de  la  membrane.  Celles-ci, 
nous  l’avons  vu,  n’ont  aucune  spécificité  ; les  sels  de  K, 

Na,  Ca,  Mg,  sous  forme  de  chlorures  ou  de  sulfates 
agissent  indifféremment  ; la  concentration  peut  varier 
entre  i et  10  pour  mille  sans  modifier  le  résultat  sur  la  j 
membranogénèse.  La  polyspernie,  au  contraire,  ne  s’ob- 
tient avec  NaCl  qu’avec  une  concentration  très  voisine  de 
21/2  pour  mille  ; un  peu  en  dessous,  la  monospermie  est  la 
règle,  un  peu  au-dessus,  il  n’y  a plus  de  fécondation  du  tout. 

Mais  il  y a plus.  Les  cations  monovalents,  Na,  K, 
sont  seuls  actifs  et  Na  l’est  plus  que  K.  Les  cations  biva- 
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lents,  Ga,  Mg,  non  seulement  sont  inactifs,  mais  sont 
antagonistes  des  premiers.  Les  anions  n’ont  pas  non  plus 
la  même  efficacité  ; elle  s’échelonne  dans  l’ordre  : iodure^ 
bromure,  nitrate,  chlorure. 

Voilà  donc  une  action  nettement  spécifique  et  dont 
l’extrême  délicatesse  s’oppose  à l’influence  banale  et  uni- 
forme de  tous  les  sels  neutres  sur  la  membranogénèse.- 
G’est  que  celle-ci  s’exerce  en  dehors  de  l’œuf,  sur  des  pro- 
duits éliminés  ; la  première,  au  contraire,  touche  aul 
rouages  complexes  et  délicats  du  cytoplasme  lui-même. 

En  combinant  diverses  expériences  decontrôle,  notam- 
ment la  méthode  des  chocs  d’induction  sous  un  faible 
ampérage  avec  celle  des  solutions  salines  à Concentration 
équivalente  à 2 1/2  pour  mille  de  NaGl,  Bataillon  arrive 
à montrer  que  ces  solutions  inhibent  ou  tout  au  moins 
retardent  les  mouvements  internes  que  le  contact  du  sper* 
matozoïde  provoque  dans  l’intimité  du  cytoplasme  ovu- 
laire et  qu’il  rassemble  Sous  la  dénomination  vague,  mais 
prudente,  de  a réaction  propre  de  l’œuf  » . Ges  mouve- 
ments qui  se  caractérisent  extérieurement  parla  rétraction, 
le  soulèvement  de  la  membrane,  l’expulsion  de  substances 
dans  le  périvitellinj  bloquent  ainsi  l’entrée  à de  nouveaux 
spermatozoïdes  et  inaugurent  un  état  physique  du  cyto- 
plasme qui  lui  permettra,  plus  tard,  de  s’irradier  en  un 
aster  lors  de  la  formation  de  l’énergide  spermatique. 

Sans  doute,  sommes-nous  encore  très  ignorants  du  méca- 
nisme intime  de  cette  réaction  propre  de  l’œuf  sur  laquelle 
nous  aurons  encore  à revenir  dans  le  prochain  chapitre, 
mais  Bataillon  n’en  a pas  moins  le  mérite  d’avoir  placé  la 
question  de  la  monospernie  dans  son  vrai  cadre,  grâce  à 
une  analyse  expérimentale  remarquable.  On  comprend 
mieux  maintenant  l’influence  des  anesthésiques  que  les 
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frères  Hertwig  avaient  employés,  il  y a de  longues  années 
déjà,  pour  rendre  polyspermiques  les  œufs  d’Echino- 
dermes,  celle  du  froid  sur  les  mêmes  œufs,  qu’a  reconnue 
plus  récemment  Janina  Büry,  et  enfin  les  superpositions, 
parfois  possibles,  de  parthénogénèse  artificielle  et  de 
fécondation  dont  nous  avons  déjà  parlé  (IIerbst  1909- 
1912,  Hinderer,  1914.  F.  K.  Lillie).  ' 

Ces  constatations  faites,  nous  pouvons  aussi  nous  rendre 
compte  des  raisons  pour  lesquelles,  dans  la  polyspermie  ' 
normale,  un  seul  spermatozoïde  est  fécondant  au  sens  : 
complet  du  mot.  Il  serait  inopportun,  dans  l’état  présent  \ 
de  nos  connaissances,  de  poursuivre  cette  étude  dans  |i 
d’autres  groupes  que  les  Sélaciens,  les  Reptiles  ou  les  | 
Oiseaux  et  les  faits  sont  si  analogues  dans  ces  trois  cas  S 
qu’une  description  unique  suffira.  Quant  aux  Insectes  et  ;j 
aux  Bryozaires  (K.  Bonnevie)  chez  qui  il  existe  également 
une  polyspermie  normale,  ils  nous  sont  encore  insuffîsam-  1 
ment  connus.  De  même  les  Amphibiens  urodèles  n’olTrent 
guère  d’intérêt  au  point  de  vue  où  nous  nous  plaçons  ici. 
Les  spermatozoïdes  surnuméraires,  entrés  dans  l’hémis- 
phère deutoplasmique  de  l’œuf,  n’y  jouent  aucun  rôle  j 
appréciable  et  dans  les  conditions  normales  disparaissent 
rapidement.  | 

Les  œufs  des  Sélaciens,  comme  ceux  des  Reptiles  et  des 
Oiseaux,  sont  très  volumineux  ; le  deutoplasme,  extrême- 
ment abondant,  en  occupe  la  plus  grande  partie  et  le  ) 
protoplasme  actif,  encore  mélangé  d’ailleurs  de  pla- 
quettes et  de  grains  nutritifs,  est  accumulé  dans  la  région  1 
du  pôle  supérieur,  sous  forme  d’un  petit  disque  embryon- 
naire. Celui-ci,  par  sa  face  profonde  et  le  long  de  son  I 
bord,  se  continue  par  des  transitions  assez  brusques  avec  J 
le  deutoplasme  presque  pur  qui  compose  le  reste  de  l’œuf.  |i 
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Tous  ces  gros  œufs  offrent  des  particularités  intéres- 
santés  au  point  de  vue  embryologique  ; les  processus  on- 
togénétiques,  y compris  la  pénétration  des  spermatozoïdes, 
sont  localisés  exclusivement  dans  le  disque  embryonnaire. 
Lui  seul  se  segmente,  lui  seul  formera  l’embryon  propre- 
ment dit  ; aussi  la  segmentation  est-elle  dite  partielle.  La 
masse  énorme  de  deutoplasme  restée  indivise,  sera  peu  à 
peu  résorbée  et  utilisée,  au  cours  du  développement  de 
l’embryon,  grâce  à l’intermédiaire  de  la  couche  de  transi- 
tion dont  nous  parlions  plus  haut  ; celle-ci,  tout  en  restant 
également  indivise,  est  parsemée  de  gros  noyaux  irrégu- 
liers et  bourgeonnants.  On  lui  donne  le  nom  de  syncytium 
vitellin  et  les  noyaux  s’appellent  généralement  azojûux  mé- 
rocytiques..  Le  syncytium  vitellin  assumera  les  fonctions 
d’un  véritable  organe  de  digestion,  transformant  les  ré- 
serves deutoplasmiques  et  permettant  leur  assimilation 
par  les  cellules  de  l’embryon. 

D’où  viennent  les  noyaux  mérocytiques  ? La  participa- 
tion du  noyau  des  blastomères  dans  leur  constitution 
n’est  aujourd’hui  plus  douteuse.  Mais  chez  les  Sélaciens 
tout  au  moins,  ainsi  que  l’ont  établi  les  recherches  de 
Rügkert,  une  partie  d’entre  eux  provient  en  outre,  sans 
conteste,  des  têtes  des  spermatozoïdes  accessoires.  Ceux- 
ci,  exclus  du  germe  proprement  dit,  participeraient  donc, 
dans  l'embryogénèse  des  Sélaciens,  à la  nutrition  de  l’em- 
bryon. Voici,  succinctement  résumée,  la  suite  des  pro- 
cessus. 

Au  moment  où  l’œuf  est  fécondé,  un  premier  sperma- 
tozoïde touche  la  surface  du  disque  embryonnaire  et  pé- 
nètre dans  son  cytoplasme  : l’onde  de  contraction  (premier 
indice  de  la  réaction  propre  de  l’œuf)  commence  immé- 
diatement dans  ce  disque,  se  propageant  excentriquement 
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vers  la  périphérie  ; mais  cette  onde  devant  parcourir  dans 
tous  les  sens  une  étendue  de  plusieurs  millimètres  n’a  pas 
le  temps  de  s’achever  avant  que  d’autres  spermatozoïdes 
n’aient  réussi  à pénétrer  ; la  polyspermie  se  trouve  ainsi 
réalisée. 

Tous  ces  spermatozoïdes  se  comportent  comme  ceux 
que  nous  avons  étudiés  dans  la  polyspermie  expérimen- 
tale chez  la  grenouille  : leurs  têtes  se  transforment  en 
pronuclei  et  le  cytoplasme  s’irradie  autour  de  leurs  cen- 
trosomes ; en  un  mot  ils  édifient  des  énergides  sperma- 
tiques. Il  est  clair  que  le  spermatozoïde  qui,  entré  le  pre- 
mier, est  arrivé  avant  tout  autre  dans  la  partie  centrale  dû 
disque,  se  trouve  dans  des  conditions  exceptionnellement 
favorables  : plongé  dans  du  protoplasme  presque  pur^  il 
peut  s’y  délimiter  une  énergide  puissante  qüi,  en  vertu 
de  la  loi  de  répulsion  énoncée  plus  haut,  refoulera  toutes 
les  autres  vers  la  périphérie  du  disque  embryonnaire.  Elles 
trouveront  là  du  protoplasme  de  plus  en  plus  encombré 
de  réserves  nutritives  et,  par  suite,  de  moins  en  moins 
apte  à réagir  ; ce  protoplasme  n’étant  plus  capable  que 
de  former  du  syncytium  vitellin,  les  pronuclei  qui  s’y 
trouvent  logés  n’auront  d’autre  alternative  que  de  se  trans- 
former en  noyaux  mérocytiques.  Pendant  Ce  temps,  dans 
l’énergide  centrale,  la  copulation  des  pronuclei  mâle  et  fe- 
melle s’est  effectuée  et  la  segmentation  a débuté. 

Chez  les  Reptiles,  lesrecherches  de  OpPEuet  celles,  très 
soigneuses,  de  Nicolas,  permettent  de  conclure  que  les 
choses  se  passent  essentiellement  comme  chez  les  L^éla- 
ciensy  seulement  la  destinée  finale  des  noyaux  sperma^- 
tiques  reste  encore  obscure.  Il  en  est  de  même  chez  les 
Oiseaux. 

La  polyspermie  physiologique  est  donc  un  simple 
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accident  qui,  grâce  à la  composition  des  œufs  où  elle  se 
produit  et  aux  propriétés  des  énergides  spermatiques,  n’a 
aucune  influence  sur  la  fécondation  proprement  dite  et  ne 
modifie  en  rien  le  développement  de  l’embryon. 

L’importance  considérable  que  nous  avons  attribuée  à 
l’énergide  spermatique,  dans  les  pages  qui. précèdent,  nous 
oblige  à étudier  d’un  peu  plus  près  sa  constitution. 

Morphologiquement  elle  apparaît  comme  un  astei\  c’est- 
à-dire  une  irradiation  du  protoplasme  centrée  sur  un  cor- 
puscule souvent  bien  visible,  accolé  au  pronucleus  mâle. 
Elle  est  donc,  par  sa  structure,  tout  à fait  analogue  aux 
asters  qui  apparaissent  à chaque  division  cellulaire.  Mais 
elle  en  diffère  néanmoins  beaucoup  par  sa  signification  ; 
l’éuergide  spermatique  est  un  aster  de  fécondation  et  nul- 
lement de  division. 

En  réalité,  la  formation  de  l’énergide  spermatique  est 
une  phase  essentielle  et  très  caractéristique  de  la  vie  de 
l’œuf.  Elle  extériorise  sous  une  forme  aisément  percep- 
tible au  microscope,  un  état  particulier  du  cytoplasme, 
qui  s’est  préparé  peu  à peu  pendant  les  derniers  stades 
de  l’oogénèse  et  qui  est  étroitement  lié  à un  ensemble 
de  manifestations  qui  sont  comme  le  déclanchement  de 
toutes  les  propriétés  morphogénétiques  dont  l’œuf  est 
chargé.  Les  chapitres  iii  et  iv  seront  essentiellement  con- 
sacrés à l’étude  de  cet  ensemble, 

Il  va  de  soi,  néanmoins,  que  l’origine  d’un  aster,  quel 
qu’il  soit,  soulève  les  mêmes  questions  de  cytologie  géné- 
rale et  ce  sont  les  seules  que  nous  examinerons  ici.  Nous 
nous  sommes  borné  à dire,  au  cours  de  notre  exposé,  que 
le  cytoplasme  s’irradie  et  ce  mot  rend  bien  l’aspect  de 
l’image  observée  sous  le  microscope.  Les  histologistes  ont 
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longuement  discuté  sur  la  nature  de  cette  irradiation  : 
s’agit-il  de  la  formation  de  véritables  fibres,  ou  d’une 
orientation  radiaire  des  trabécules  dont  le  protoplasme, 
selon  certains,  serait  composé  ? Les  rayons  ne  sont-ils  pas 
plutôt  l’expression  de  courants  plasmatiques  ou  de  lignes 
de  force  analogues  à celles  que  l’aimant  trace  dans  la  li-  ' 
maille  de  fer  ; ou  encore  ne  sont-ils  pas  dus  à une  coagu-  | 
lation  des  colloïdes  du  cytoplasme,  partie  d’un  centre  et  ' 
s’irradiant  dans  tous  les  sens  ? 

Nous  renvoyons  pour  l’examen  critiqué  et  la  réponse  ^ 
qu’il  convient  de  faire  à ces  questions,  aux  livres  de  Henne-  ’ 
GUY  et  de  Delage,  à l’article  que  Prenant  (1910)  y a con- 
sacré et  au  bel  ouvrage  beaucoup  plus  récent  de  A.  Dalcq  ‘ 
(1928).  Personnellement  nous  sommes  d’avis  qu’il  faut  : 
abandonner  l’idée  de  fibres  ou  de  filaments  réels  comme 
n’étant  qu’une  illusion  créée  par  les  réactifs  de  labora- 
toire et  que  Conklin  (1912)  était  déjà  beaucoup  plus  près 
de  la  vérité  en  considérant  les  rayons  astériens  comme  des 
courants  de  diffusion.  Les  recherches  modernes  mettent  de  ^ 
plus  en  plus  en  lumière  le  rôle  capital  que  jouent  les  col-  t 
loïdes  dans  la  vie  des  cellules  et  des  organismes  ; presque  |j 
tous  les  cytologistes  admettent  aujourd’hui  que  le  proto- 
plasme pur,  c’est-à-dire  indifférencié  n’a  pas  une  « struc- 
ture »,  mais  est  un  mélange  de  substances  dont  beaucoup,  , 
sinon  la  plupart,  sont  en  état'  de  suspension  colloïdale  ; 
l’apparition  et  la  disparition  rythmique  des  asters  s’expli- 
querait aisément  par  des  coagulations  et  des  liquéfactions 
réversibles  des  colloïdes,  tandis  qu’on  a peine  à com- 1 
prendre  que  de  véritables  fibres  puissent  se  former,  puis 
s’évanouir  pour  apparaître  à nouveau,  et  ainsi  de  suite. 

Sans  entrer  dans  des  détails  qui  nous  feraient  sortir  du 
cadre  qui  nous  est  tracé,  nous  pensons  qu’à  l’heure  ac- 
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tuelle,  et  surtout  depuis  les  recherches  de  Chambers  (1918, 

I 1924)  exécutées  par  la  méthode  des  microdissections,  on 
j|  ne  peut  plus  douter  que  Tirradiation  astérienne  soit  due 
à une  gélification  des  colloïdes  cytoplasmiques  partant 
d’un  point  central  et  s’étendant  à partir  de  là  jusqu’à  en- 
vahir la  totalité  du  corps  cellulaire.  Les  travées  gélifiées 
laissent  entre  elles  des  fentes  où  circulent  des  courants 
liquides  à direction  centripète.  Au  fur  et  à mesure  que 
I l’aster  s’étend,  ce  liquide  vient  s’accumuler  en  son  centre 
pour  y former  une  large  plage  claire^  bien  connue  des 
cytologîstes  (Edm.  B.  Wilson,  H.  Fry  et  bien  d’autres 
encore).  Ajoutons  que  par  d’autres  méthodes,  Heilbrunn 
a reconnu  aussi  que  les  formations  astériennes  s’accom- 
pagnent d’une  augmentation  delà  viscosité  du  cytoplasme. 

Si  nous  abordons  maintenant  la  question  des  centro- 
somes, nous  nous  heurtons  d’emblée  à de  nouvelles  con- 
troverses. D’où  vient  ce  petit  corpuscule  vers  lequel  con- 
vergent les  rayons  ? Il  apparaît  toujours  à la  base  de  la 
tête  du  spermatozoïde,  à l’insertion  du  col,  c’est-à-dire  au 
point  où  était  venu  se  placer  l’un  des  grains  dérivés  du 
centrosome  de  la  spermatide. 

Depuis  les  recherches  classiques  d’Eo.  Van  Beneden 
(1883-1887)  et  de  Boveri  (1887-1902),  la  plupart  des 
auteurs  ont  admis  que  c’était  efi’ectivement  ce  grain  qui 
devenait  le  centrosome  de  l’énergide  spermatique  et  qui 
donnait  aussi  les  centrosomes  des  mitoses  de  segmenta- 
tion. 

Ces  faits  ont  fourni  les  bases  de  la  théorie  du  centro- 
some considéré  comme  organe  permanent  de  la  cellule  et 
ont  autorisé  Boveri  à dire  que,  dans  la  fécondation,  l’acte 
essentiel  est  l’apport,  par  le  spermatozoïde,  d’un  centro- 
some à l’œuf  qui  en  est  dépourvu. 
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Nous  ne  songeons  nullement  à contester  l’importance 
de  ces  observations.  Nous  avons  nous-même  admis  ^ que 
dans  l’œuf  polyspermique  de  Rana  Jusca,  les  centro- 
somes des  énergides  spermatiques  dérivaient  de  ceux  des 
spermatozoïdes.  Une  série  de  faits  fort  remarquables^que  la 
méthode  expérimentale  appliquée  à la  cytologie  a mis  en 
lumière,  pose  cependant  la  question  du  centrosome  sous 
un  jour  tout  nouveau. 

On  sait  depuis  longtemps  (Ëd.  B.  Wilson  (igio), 
T.  H.  Morgan  (1896)  Konopagri,  Gonklin  et  bien  d’au- 
tres), que  certains  agents,  tels  que  les  solutions  hyperto- 
niques, l’éther,  etc.,  provoquent  la  formation,  dans 
l’œuf  vierge,  d’asters  plus  ou  moins  étendus  et  puissants, 
ayant  comme  centre  une  fine  granulation  possédant  les 
propriétés  des  centrosomes.  Nous  reviendrons  sur  ce  pou- 
voir du  cytoplasme  qui  trouve  son  utilisation  dans  les 
méthodes  de  parthénogénèse  expérimentale  ; mais  dès 
maintenant  il  nous  fournit  une  indication  précieuse  : 
c’est  que  le  pouvoir  qu’acquiert  le  cytoplasme  de  s’irradier 
sous  des  influences  diverses  (action  du  spermatozoïde, 
agents  chimiques)  est  plus  important  en  soi  que  l’apport 
parla  fécondation  d’un  corpuscule  sur  lequel  l’irradiation 
se  centrerait. 

Les  observations  de  F. -R.  Lillie  (1912)  viennent  con- 
firmer cette  idée  ; selon  cet  auteur,  chez  Nereis^  l’œul, 
dès  le  premier  contact  du  spermatozoïde,  expulse  une 
masse  muqueuse  assez  épaisse,  puis  la  tête  spermatique 
est  absorbée  par  le  cône  d’attraction.  Mais  elle  pénètre 
seule  dans  l’œuf,  la  pièce  intermédiaire  et  la  queue 

^ En  raisonnant  par  analogie,  plutôt  qu’à  la  suite  d’obser- 
vations directes. 
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restent  en  dehors  ; néanmoins,  elle  pivote  comme  dans 
toute  autre  fécondation,  et  un  puissant  aster  s’oriente  sur 
elle.  On  peut  réaliser  des  cas  plus  démonstratifs  encore. 
Si.  au  moment  où  la  tête  spermatique  est  partiellement 
engagée  dans  le  cytoplasme,  on  centrifuge  violemment  les 
œufs,  elle  se  brise  en  un  point  quelconque  de  son 
étendue  ; la  partie  basale  et  le  col  restent  au  dehors  dans 
la  gangue  muqueuse,  mais  la  partie  apicale  continue  de 
pénétrer  dans  l’œuf.  Or,  Lillie  a observé  que  dans  pareille 
fécondation,  effectuée  par  un  fragment  suffisamment 
grand  de  sa  portion  apicale,  il  se  forme  une  énergide  sper- 
matique centrée  sur  la  surface  de  brisure,  énergide  qui 
ne  différé  en  rien  de  celle  de  la  fécondation  normale. 
Le  centrosome  d’où  partent  les  rayons,  n’est  donc  en 
aucun  cas  celui  du  spermatozoïde,  ce  dernier  étant 
resté  au  dehors  ; il  a dû  se  former  de  novo,  au  contact 
et  probablement  sous  l’influence  de  la  chromatine  nu- 
cléaire. 

Nous  devons  à Dalcq  (1927-28).  une  autre  observa- 
tion très  démonstrative  et  qui  est  une  sorte  de  contre 
épreuve  de  celle  de  F. -R.  Lillie.  En  fécondant  des  œufs 
de  grenouille  par  des  spermatozoïdes  préalablement  soumis 
à l’action  de  la  trypaflavine,  Dalcq  a constaté  que  la  fé- 
condation est  en  apparence  normale  ; le  spermatozoïde 
intoxiqué  provoque  autour  de  lui  l’énergide  astérienne 
habituelle,  puis  il  apparaît  une  sorte  de  pronucleus  mâle 
qui  copule  avec  le  pronucleus  femelle.  Mais  dans  le  suc 
de  ce  pronucleus  mâle  beigne  la  tête  spermatique  intacte, 
avec  un  aspect  pseudo-picnotique,  parfois  encore  coiffée 
de  son  col  prolongé  par  le  flagelle.  Ce  fait,  à lui  seul, 
ne  suffirait  pas  à prouver  que  l’appareil  centréolaire 
mâle  n’a  pas  été  l’agent  de  l’irradiation  astérienne,  Mais 
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si  l’on  suit  l’évolution  de  ces  œufs,  on  peut  rencontrer  au  ; 
centre  du  premier  fuseau  de  segmentation,  à mi-distance  , 
entre  les  deux  pôles  pourvus  de  leurs  asters  normaux,  le  li 
spermatozoïde  entier  : tête,  col  et  flagelle  (fig.  24).  Son  < 
centrosome  n’a  donc  pas  été  utilisé  pour  la  formation  des 
centrosomes  de  l’ampbiaster  ; il  est  resté  inerte,  néan-  ij 
moins  la  prise  en  gel  du  cytoplasme  s’est  faite  correcte-  | 
ment. 

On  voit,  et  nous  insistons  dès  maintenant  sur  ce  point,  : 
que  ce  qui  domine  cet  ensemble  de  faits,  c’est  l'irradia- 
tion  du  cytoplasme,  la  coagulation  de  ses  colloïdes,  rayon-  r 
nant  à partir  du  point  où  il  a pris  contact  avec  une  subs- 
tance étrangère.  Nous  saisissons  bien  là  sur  le  vif  une  des 
réactions  les  plus  caractéristiques  de  l’œuf  mûr  et  qu’il  1 
est  impossible  d’obtenir  avant  que  l’équilibre  de  matu- 
ration n’ait  été  atteint. 

Une  dernière  question  reste  à résoudre  : pourquoi 
les  pronuclei  mâle. et  femelle  copulent-ils  entre  eux.^  On  a > 
émis  déjà  bien  des  hypothèses  : on  a dit  qu’ils  s'unissaient 
parce  qu’ils  sont  de  sexe  différent,  ou  parce  que  n’étant  ; 
que  des  demi-noyaux,  ils  ont  une  tendance  à se  compléter  J 
mutuellement.  C’est  là  évidemment  se  payer  de  mots  et  , 
il  nous  paraît  plus  simple  et  plus  rationnel  d’aborder  le  .* 
problème  à la  lumière  des  propriétés  que  nous  avons  re-  j 
connues  aux  énergides.  La  répulsion  réciproque  qu’elles  j- 
manifestent  l’une  envers  l’autre  nous  autorise  à admettre  ! 
que  la  condition  première,  pour  que  deux  pronuclei  |: 
s’unissent,  est  que  l'un  des  deux  au  moins  soit  dépourvu  i 
d’une  énergide  propre  (Rügkert,  Brachet). 

La  polyspermie  physiologique  des  Sélaciens,  tout  I 
comme  la  polyspermie  expérimentale  de  la  grenouille 
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concourent  toutes  deux  à démontrer  cet  éloignement 
maximum  des  noyaux  des  énergides.  Or,  l’observation 
atteste  que  la  formation  du  second  globule  polaire,  quand 
elle  s’accompagne  d'un  puissant  aster  maternel,  n’en  est 
pas  moins  suivie  de  sa  disparition  totale  dès  le  moment 
où  le  pronucleus  femelle  s’est  constitué. 

Lors  de  la  copulation  des  pronuclei  il  n’y  a donc  plus 
d’énergide  femelle  ; elle  a toujours  cédé  la  place  à l’irra- 
diation plus  puissante  partie  du  centrosome  spermatique 
(fig.  1 3 et  12^)  ; souvent  même  celle-ci  commence  à 
s’estomper  et  il  y a des  cas  où  la  copulation  se  fait 
dans  un  cytoplasme  qui  n’est  plus  irradié. 

Mais  en  disant  pourquoi  les  pronuclei  ne  se  repoussent 
pas,  nous  n’expliquons. pas  encore  pourquoi  ils  conju- 
guent. On  pourrait  invoquer  une  attraction  du  pronucleus 
femelle  par  le  centrosome  spermatique  qui  est  juxtaposé 
au  pronucleus  mâle. 

Sans  être  invraisemblable,  cette  réponse  méconnaît  le 
cas  assez  fréquent  où  les  noyaux  s’accouplent  alors  que 
l’énergide  mâle  est  effacée  ou  sur  le  point  de  l’être.  Il  est 
plus  exact  et  plus  conforme  à la  réalité  de  considérer  le 
phénomène  qui  nous  occupe  comme  étant  la  manifesta- 
tion d’une  loi  très  générale,  qu’on  peut  formuler  comme 
suit  : des  noyaux  ayant  la  valeur  de  pronuclei  de  sexe 
quelconque^  plongés  dans  un  cytoplasme  commun,  s’at- 
tirent mutuellement  et  s’unissent  pour  autant  que  leur 
attraction  réciproque  ne  soit  pas  contrariée  par  l’irradia- 
tion du  cytoplasme  qui  entoure  chacun  d’eux  (Braghet, 

iQïo)- 

Les  faits  qui  ont  permis  de  dégager  cette  loi  appa- 
raissent a\ec  une  évidence  irrécusable  dans  la  polyspermie 
expérimentale  de  l’œuf  de  grenouille. 
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Il  arrive  parfois  que  plus  de  ceut  spermatozoïdes  pé- 
nètrent en  même  temps  dans  le  même  œuf.  On  trouve 
alors  en  maints  endroits  des  groupes  de  deux  ou  plusieurs 
éléments  qui,  entrés  très  près  l’un  de  l’autre,  ne  sont  sé- 

A 


n 
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Fig.  17.  — OEat' de  Ra-'.a  fasca  f jrtement  polyspermiqiie.  A,  B,  C,  trois 
stades  de  la  copulation  de  trois  noyaux  spermatiques.  (D'après 
A,  Brachet,) 

parés  que  par  un  étroit  intervalle.  Leurs  têtes  gonflent  et 
prennent  rapidement  l’aspect  de  pronuclei,  bien  avant 
que  l’irradiation  dont  chacun  d’eux  sera  le  centre  n’ait 
commencé  d’apparaître.  On  voit  alors  nettement  les  I 
noyaux  composant  ces  groupes  se  rapprocher  jusqu’à  se  ^ 
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toucher  et  même  se  fusionner  (fig.  17).  L’observation  est 
facilitée  par  les  traînées  pigmentaires  qui  relient  toujours 
les  têtes  spermatiques  à la  surface  de  l’œuf  et  qui  con- 
vergent quand  la  conjugaison  s’effectue.  Ce  n’est  qu’à  ce 
moment  que  commencent  les  irradiations  astériennes  ; 
celles-ci,  partant  des  divers  centrosomes  collés  aux  poly- 
carions  s’enchevêtrent  de  façon  inextricable  ; des  tenta- 
tives de  mitoses  polycentriques  s’ébauchent  sans  pouvoir 
aboutir  et  l’issue  finale  est  la  nécrose.  Peu  importe, 
d’ailleurs,  cette  issue  ; la  constatation  n’en  est  pas  moins 
décisive  et  justifie,  sans  restriction,  la  conclusion  que 
nous  en  avons  tirée. 


* 

* * 

Nous  venons  de  parcourir,  étape  par  étape,  les  aspects 
morphologiques  de  la  maturation  et  de  la  fécondation  ; 
nous  avons  suivi  le  déroulement  des  transformations  par 
lesquelles  passe  un  œuf  quand,  sous  i’action  d’un  sper- 
matozoïde, il  sort  de  l’inertie  où  le  figeait  son  état  d’équi- 
libre de  maturation  ; nous  avons  cherché  à définir  les 
mécanismes  les  plus  importants  de  ces  processus  et  à dé- 
gager les  lois  qui  président  à leur  réalisation. 

L’analyse  que  nous  avons  tentée  n’a  porté  jusqu’ici  que 
sur  les  manifestations  les  plus  extérieures,  c’est-à-dire  les 
plus  immédiatement  accessibles,  de  la  reproduction 
sexuelle.  Il  nous  faut  maintenant  serrer  le  problème  de 


^ Polycaryons  = plusieurs  noyaux  accolés  ou  fusionnés  de 
façon  à n’en  faire  qu’un. 
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plus  près  encore  et  rechercher,  en  partant  des  mêmes 
points  de  vue  et  en  utilisant  les  mêmes  méthodes,  quelles 
sont  les  propriétés  physiologiques  et  ontogénétiques  de 
l’œuf  mûr  et  du  spermatozoïde,  et  comment  la  féconda- 
tion les  renforce  ou  les  limite. 


CHAPITRE  III 


LES  PROPRIÉTÉS  PHYSIOLOGIQUES 
ET  ONTOGÉNÉTIQUES  DE  L'ŒUF  VIERGE 


Sommaire.  — Position  de  la  question.  — L’œuf  envisagé  en 
tant  que  germe.  — L’œuf  mûr,  cellule  inerte.  — Caractères 
et  causes  de  l’inertie.  — Analyse  morphologique  et  physio- 
logique des  actes  de  la  maturation.  — La  fécondation  pré- 
maturée. — La  réaction  propre  de  l’œuf  et  l’activation.  — 
Potentialités  ontogénétiques  de  l’œuf  mûr  et  du  sperma- 
tozoïde. — La  parthénogénèse  expérimentale  : ses  méthodes, 
sa  valeur  analytique. 

Les  cellules  sexuelles,  dont  nous  avons  suivi  les  change- 
ments de  forme  et  de  structure  aux  diverses  périodes 
de  leur  existence,  sont  des  êtres  vivants  et  toutes  les 
fonctions  physiologiques  par  lesquelles  se  manifeste  la 
vie,  existent  en  elles  : elles  respirent,  se  nourrissent, 
sont  en  un  mot  le  siège  d’un  incessant  métabolisme. 

I On  ne  doit  cependant  'jamais  oublier  que  si  l’œuf  est 
I un  matériel  admirable  pour  l’étude  physiologique  de  la 
vie  cellulaire,  il  est  bien  plus  qu’une  simple  cellule,  car  il 
est  chargé  d’un  potentiel  ontogénétique  à la  réalisation 
duquel  concourt  tout  ce  qui  se  passe  en  lui,  à tous  les 
moments  de  son  évolution.  La  cellule -œuf,  en  effet,  a 
devant  elle  le  prodigieux  avenir  de  pouvoir  donner 
I naissance  à un  être  nouveau,  représentant  exact  de  l’es- 
! pèce  à laquelle  elle  appartient.  Cette  « fonction  » de 

L’œuf  (a®  éd.). 
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l’œuf  imprime  inévitablement,  à la  vie  qui  est  en  lui,  des 
caractères  spécifiques. 

Dès  lots,  notre  tâche  se  précise  : nous  n’avons  pas  à 
nous  occuper  ici  de  la  physiologie  purement  cellulaire 
de  l’œuf,  dans  ce  qu’elle  a de  commun  avec  toute  autre 
cellule  quelconque,  mais  seulement  de  ce  qui  nous  paraît 
lié  plus  ou  moins  étroitement  à la  morphogénèse  propre- 
ment dite,  c’est-à-dire  au  développement  embryonnaire 
qui  commencera  dès  que  la  fécondation  aura  fait  son 
œuvre.  Envisagée  sous  cet  angle,  l’oogénèse  est  une 
étape  préparatoire  à laquelle  convient  très  bien  le  nom 
de  promorphogénèse . 

Nous  allons  donc  reprendre  dans  ce  chapitre  et  dans 
le  suivant,  pour  les  soumettre  à une  analyse  plus  rigou- 
reuse, l’évolution  de  l’oocyte  jusqu’à  sa  maturation  et  la 
fécondation.  Les  faits  qui  devront  spécialement  retenir 
notre  attention  sont  les  suivants  : les  phénomènes  nu- 
cléaires caractéristiques  de  la  période  de  petit  accroisse- 
ment ; la  signification  du  grand  accroissement  ; les  divers 
événements  de  la  maturation,  dont  les  uns  s’extériorisent 
dans  le  comportement  des  chromosomes,  tandis  que  les 
autres  se  dissimulent  dans  l’intimité  du  cytoplasme  ; 
l’incapacité  de  l’œuf  mûr  à poursuivre  seul  le  cours  de 
son  évolution  ; la  valeur  réelle  de  la  fécondation  et  les 
changements  que  provoque  dans  l’œuf  l’entrée  du  sper- 
matozoïde ; la  composition  et  les  propriétés  du  zygote, 
c’est-à-dire  de  l’œuf  fécondé. 

Au  seuil  de  cette  étude,  il  serait  vain  de  dissimuler 
que  nous  ne  serons  pas  en  mesure  de  donner  une  réponse 
satisfaisante  à tous  les  problèmes  qui  se  présenteront  : 
l’énigme  de  l’origine  actuelle  des  êtres  vivants  n’est  pas 
encore  résolue  ! Néanmoins,  pour  certains  d’entre  eux 
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les  recherches  ont  été  poussées  assez  loin  et  leurs  résultats 
sont  assez  positifs  pour  que  l’on  commence  à comprendre 
le  déterminisme  des  faits  et  le  lien  qui  les  enchaîne. 
Rendre  intelligibles  les  phénomènes  de  la  Nature,  c’est 
découvrir  qu’ils  répondent  à des  lois,  c’est  ensuite  for- 
muler ces  lois.  La  science  n’a  pas  d’autre  but. 

a)  Les  premiers  actes  de  l’oogénèse  : les  phénomènes 
nucléaires  du  petit  accroissement  de  l’oocyte  de  i®”'  ordre 
(identiques  à ceux  que  suhit  le  spermatocyte)  ne  peuvent 
guère  être  que  décrits.  On  ne  doute  plus  aujourd’hui  de 
l’appariement  des  chromosomes,  de  la  réalité  des  stades 
leptotène,  pachytène,  etc.  Meves,  Düésberg  et  quelques 
autres  qui  les  ont  niés  — à tort  croyons-nous  — n’ont 
pas  par  là  simplifié  les  données  du  problème,  bien  au 
contraire. 

Quelle  est  la  cause  immédiate  de  ces  aspects  si  spé- 
ciaux qui  vont  conduire  à une  réduction  de  moitié  du 
nombre  des  chromosomes  dans  l’oocyte  — et  le  sperma- 
tocyte — de  2*^  ordre?  Nous  l’ignorons  entièrement.  On 
a bien  signalé,  sporadiquement,  des  images  plus  ou  moins 
analogues  dans  des  cellules  somatiques  (Haegker, 
Schiller),  mais  leur  interprétation  reste  douteuse. 
Runnstrôm  (1925)  a vu  des  figures  d’apparence  réduc- 
tionnelle  dans  des  œufs  fécondés  d’Oursin  cultivés  dans 
une  eau  de  mer  privée  de  K.  Dalcq  (1928)  attache  une 
certaine  importance  à l’apparition  dans  l’œuf  d’Æstérie  en 
maturation  dans  l’eau  de  mer  diluée,  d’un  chromosome 
anormalement  volumineux,  aisément  reconnaissable  âu 
premier  fuseau  de  maturation.  Dans  le  même  ordre 
d’idées,  nous  avons  déjà  signalé  que  des  spermatozoïdes 
irradiés  ou  soumis  à la  trypaflavine,  fécondent  (G.  Hert- 
wiG,  Dalcq),  mais  que  leur  tête  reste  compacte  et  ne  se 
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résoud  pas  en  ses  chromosomes  constitutifs.  Notons 
enfin  que  des  spermatozoïdes  d’Oursin,  pénétrant  dans 
des  œufs  immatures,  mettent  immédiatement  leur  appa- 
reil nucléaire  à l’unisson  de  celui  de  la  mitose  de  matu- 
ration (Brachet,  1922).  Bataillon  (1929)  a fait  des 
observations  analogues  chez  les  Amphibiens  et  Dalgq 
(1924)  sur  des  œufs  d’Astérie  où  l’achèvement  de  la 
maturation  avait  été  bloquée  artificiellement. 

Tous  ces  faits  indiquent  que  les  chromosomes  ne  sont 
pas  des  êtres  autonomes,  vivant  de  leur  vie  propre  dans 
le  cytoplasme  cellulaire;  ils  répondent  aussi,  de  façon 
adéquate,  aux  influences  qui  s’exercent  sur  eux.  C’est  là, 
dans  l’état  actuel  de  nos  connaissances,  tout  ceqne  nous  en 
savons.  Cette  ignorance  des  causes  immédiates  ne  diminue 
en  rien  l’importance  et  la  signification  biologique  du  fait 
même  de  la  conjugaison  des  chromosomes  et  surtout  de 
leur  réduction  numérique.  Celle  ci  reste  une  des  grandes 
découvertes  d’Ed.  van  Beneden  (i883)  ; presque  toute  la 
génétique  moderne  repose  sur  elle. 

b)  En  décrivant  la  période  de  grand  accroissement  de 
l’oocyte,  nous  avons  dit  à peu  près  tout  ce  que  l’on  en 
sait.  On  se  rappelle  révolution  très  spéciale  du  noyau  et 
notamment  de  ses  chromosomes  au  cours  de  cette  pé- 
riode ; l’étude  qu’on  en  a faite  a permis  de  rassembler  des 
documents  objectifs  dont  l’intérêt  cytologique  est  incon- 
testable, mais  l’importance  que  nous  leur  attribuons  est 
plus  intuitive  que  fondée  sur  les  faits  eux-mêmes.  Nous 
ne  connaissons  rien  encore,  en  effet,  du  rôle  que  jouent 
sûrement  les  chromosomes  dans  le  travail  constructif 
dont  le  cytoplasme  est  le  siège,  ni  de  la  liaison  fonction- 
nelle qui  doit  exister  entre  la  vésicule  germinative  entière 
et  l’élaboration  de  protoplasme  et  de  deutoplasme. 
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Sans  doute,  nombre  d’auteurs  ont  scrupuleusement 
analysé  les  détails  cytologiques  de  cette  élaboration,  le  rôle 
des  mitochondries,  des  corps  de  Golgi.  etc.  ; on  a déter- 
miné chimiquement,  pour  certaines  espèces,  la  nature 
des  matériaux  dont  l’œuf  se  compose  quand  sa  croissance 
est  achevée  et  parfois  leur  provenance  (Cf.  Faüué-Fré- 
miet)^.  Ces  recherches  sont  précieuses,  elles  jalonnent  la 
voie  à suivre  pour  un  travail  ultérieur  dans  lequel  l’œul  sera 
considéré  non  plus  seulement  comme  une  cellule  qui 
construit,  qui  est  le  siège  d’un  métabolisme  actif  avec 
toutes  ses  nécessités  et  toutes  ses  conséquences  physio- 
logiques, mais  bien  comme  un  germe,  c’est-à-dire  comme 
l’état  premier  d’un  organisme  nouveau. 

Nous  avons  déjà  dit  — et  la  suite  de  ce  livre  montrera 
qu’il  n’y  a pas  d’autre  alternative  possible  — que  ce  doit 
être  pendant  la  période  de  grand  accroissement  que  l’ave- 

^ Dans  cet  ordre  d’idées  nous  devons  cependant  à Terroine 
et  Barthélémy  (1923),  la  connaissance  d’un  fait  intéressant. 
11  résulte  de  leurs  expériences  que  chez  la  grenouille,  la  teneur 
en  graisses  augmente  après  la  ponte  pendant  tout  l’été  et  se 
maintient  au  même  taux  pendant  la  période  hivernale  ; seule- 
ment, au  cours  de  l’hiver,  une  bonne  partie  des  corps  gras 
s’accumulent  dans  l’ovaire  ; ils  n’y  sont  donc  pas  formés  par 
synthèse,  mais  amenés  par  transport.'  Au  moment  de  la  ponte, 
l’organisme  ne  contient  plus  en  graisse  qu’un  peu  plus  de  la 
constante  qui  existe  encore  lors  de  la  mort  par  inanition.  L’ac- 
cumulation de  graisse  dans  l’ovaire  s’arrête  donc  automatique- 
ment lorsque  l’organisme  ne  peut  plus  en  fournir.  Il  y a,  dans 
ces  observations,  une  indication  fort  intéressante  et  très  pure- 
ment physiologique  de  l’arrêt,  à un  moment  donné,  de  la  pé- 
riode de  grand  accroissement  de  l’oocyte.  Ce  qui  est  vrai  pour 
les  graisses  l’est  peut-être  pour  d’autres  substances  encore.  De 
plus,  l’arrêt  forcé  d’un  des  rouages  du  métabolisme  peut  très 
bien  avoir  une  influence  considérable  sur  les  autres. 
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nir  morphogénétique  de  Toeuf  se  décide  ; et  cet  avenir 
c'est  la  mise  en  action  de  tout  le  patrimoine  héréditaire. 

La  croissance  de  l’oocyte,  c’est,  en  réalité,  le  commen- 
cement du  développement,  car  c’est  le  stade  où  se  forment 
les  matériaux  qu’utilisera  la  morphogénèse  et  c’est  pour- 
quoi nous  parlions,  plus  haut,  de  promorphogénèse.  Cette 
conclusion  s’est  imposé  à nous  depuis  longtemps  et  elle 
s’imposera  sans  doute  au  lecteur  au  fur  et  à mesure  qu’il 
tournera  les  pages  de  ce  livre. 

Si  vraisemblable  qu’elle  soit  cependant,  elle  ne  peut 
pas  encore  être  érigée  au  rang  de  certitude.  Les  méthodes 
qui  réussissent  si  bien  dès  que  la  maturation  est  ache- 
vée, n'ont  rien  donné  jusqu’ici  dans  l’œuf  immature  ; 
les  quelques  observations  glanées  au  hasard,  dont  nous 
dirons  un  mot  plus  loin,  sont  d’un  intérêt  médiocre. 

Il  semble  bien  que  pour  l’étude  analytique  de  la  pé- 
riode de  grand  accroissement,  les  méthodes  expérimen- 
tales que  l’on  pourrait  appeler  physiologiques,  c’est-à-dire 
les  destructions  localisées,  les  vivisections,  la  parthéno- 
génèse  artificielle'  la  polyspermie,  qui  furent  si  fécondes 
à partir  de  la  fécondation,  seront  d’un  rendement  faible, 
sinon  nul.  Nous  savons  bien  que  ces  méthodes  ne 
touchent  pas  au  fond  rnême  des  choses,  elles  ne  donnent 
que  des  indications  imprécises  sur  ce  qui  sejpasse  dans 
l’intimité  physique  et  chimique  du  cytoplasme  vivant, 
mais  elles  permettent,  et  c’est  beaucoup,  de  situer  les 
problèmes  à résoudre,  de  définir  les  résidus  sur  lesquels 
l’effort  devra  porter  dorénavant. 

Il  faudra  donc  appliquer  d’emblée  à l’oocyte  les  mé- 
thodes de  la  chimie  et  de  la  physique  : c’est  dire  que  la 
tâche  sera  longue  et  difficile.  Elle  le  sera  d’autant  plus 
que  pour  saisir  vraiment  le  problème  morphogénétique. 
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il  ne  suffira  pas  d’une  analyse  globale  de  l’œuf  à ses 
divers  stades,  mais  il  faudra  surtout  fixer  son  attention 
sur  les  différences  régionales,  quantitatives  et  qualitatives, 
préciser  le  moment  où  elles  s’établissent  et  les  variations 
qu’elles  peuvent  subir.  D’ailleurs  l’existence  de  ces  diffé- 
rences régionales,  même  dans  l’état  actuel  de  nos  con- 
naissances, n’est  pas  une  simple  vue  de  l'esprit  : la  po- 
larité, que  l’oogonie  possède  toujours,  la  symétrie  bila- 
térale, que  l’on  trouve  chez  certains  oocytes  dès  le  début 
de  la  période  d’accroissement  (chez  le  pigeon  par  exemple, 
d’après  Barthelmez)  en  sont  la  preuve. 

c)  La  maturation  donne  heureusement  plus  de  prise  à 
la  recherche  expérimentale  ; cela  est  dû  pour  une  grande 
part  à ce  que  l’œuf  se  détache  alors  de  l’ovaire,  est 
pondu  et  se  laisse  par  conséquent  manier  aisément. 
Rappelons  d’abord,  en  quelques  mots  ce  qui  advient  dans 
les  conditions  naturelles. 


I L’œuf,  au  moment  de  la  ponte,  a terminé  l’élaboration 
j de  son  cytoplasme  et  est,  pour  employer  encore  l’ex- 
pression de  Fauré-Frémiet,  en  équilibre  chimique  de 
maturation.  Il  est  inactif,  tous  les  processus  vitaux  y pa- 
raissent suspendus  ; il  semble  en  état  de  vie  latente.  Livré 
à lui-même,  dans  le  milieu  où  il  devrait  se  développer,  il 
meurt  toujours,  après  un  temps  plus  ou  moins  long  sui- 
vant les  espèces. 

Tout  n’est  cependant  pas  complètement  arrêté  en  lui, 
un  reste  d'activité  vitale  subsiste,  sorte  d’agonie  qu’on 
peut  prolonger  en  ralentissant  davantage  le  faible  métabo- 
lisme dont  il  est  encore  le  siège,  mais  dont  la  fécondation 
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seule  — ou  un  équivalent  quelconque  — peut  le  faire 
sortir. 

Ce  reste  d’activité  vitale  est  mis  en  évidence  par  l’ob- 
servation et  par  Texpérience.  Faüré-Frémiet  a constaté 
que  l’œuf  à' Ascaris^  quand  il  n’est  pas  fécondé,  fait  une 
tentative,  vite  avortée  d ailleurs,  pour  sortir  de  l'équilibre 
chimique  dans  lequel  il  se  trouve,  et  transforme  notam- 
ment une  partie  de  sa  substance  pour  s’entourer  d’une 
mince  membrane.  Loeb  a démontré  que  l’œuf  d’Oursin, 
pendant  son  agonie,  absorbe  un  peu  d’oxygène  à l’eau 
ambiante  et  Tutilise  à des  oxydations  qui  ne  font  qu’aug- 
menter son  état  de  dépression  et  le  conduisent  à la  mort  ; 
placé,  au  contraire,  dans  une  eau  privée  d’oxygène,  sa 
survie  à l’absence  de  fécondation  est  beaucoup  plus 
longue. 

Ces  faits  prouvent  bien  qu’il  faut  une  intervention  plus 
radicale  que  le  simple  changement  de  milieu  pour  ré- 
veiller l’œuf  et  lui  rendre  l'activité  nécessaire  à son  déve- 
loppement. Il  est  cependant  des  cas  où  ie  changement 
produit  du  fait  même  de  la  ponte,  a des  conséquences  plus 
notables. 

L’œuf  d’Astérie,  par  exemple,  est  pondu  à l’état 
d’oocyte  de  premier  ordre  ; au  contact  de  l’eau  de  mer, 
il  réagit  en  accomplissant  ses  mitoses  de  maturation  et 
en  formant  ses  deux  globules  polaires  ; mais  pour  cet 
effort,  il  épuise  ses  dernières  réserves  d énergie  et,  s’il 
n’est  pas  fécondé,  il  s’achemine  aussi  lentement  vers  la 
mort. 

De  quelles  causes  relèvent  ces  faits  ou  tout  au  moins 
quel  en  est  le  mécanisme  intime  ? 

R.  Hertwig  et  ses  élèves,  d’autres  encore,  ont  comparé 
l’inertie  de  l’œuf  mûr  à l’état  de  dépression  des  Infu- 
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soires  après  un  certain  nombre  de  bipartitions  (Maupas). 
Ce  rapprochement  est  tout  à fait  justifié  et  si  sa  valeur 
explicative  est  médiocre,  il  a l'incontestable  avantage  de 
bien  montrer  que  la  conjugaison  des  Infusoires  et  la  fé- 
condation des  Métazoaires  sont  des  processus  de  même 
ordre,  soulevant  les  mêmes  problèmes  et  susceptibles 
d’une  explication  semblable. 

Child  assimile  l’œuf  mûr  ^ à une  cellule  précocement 
' sénile,  sénilité  qui  serait  la  conséquence  de  l’actif  méta- 
bolisme dont  elle  a été  le  siège  pendant  sa  période  d’ac- 
croissement ; en  d’autres  termes,  l’œuf  s’use  à fabriquer 
' des  réserves.  Cette  comparaison  qui  n’est  d’ailleurs  pas 
sans  analogie  avec  la  précédente,  puisque  pour  Maupas, 
dépression  et  sénilité  sont  des  phénomènes  très  voisins, 
acquiert  une  véritable  valeur  analytique  quand  on  précise, 
comme  le  fait  Child,  le  sens  physiologique  du  terme 
sénilité.  Nous  en  avons  déjà  dit  un  mot  au  chapitre  pre- 
mier, mais  il  convient  d’insister  quelque  peu. 

Le  vieillissement,  dans  les  cellules  isolées  comme 
■ dans  les  organismes,  est  essentiellement  caractérisé  — et 
ceci  est  un  fait  d’expérience  — par  un  ralentissement  du 
métabolisme,  c’est-à-dire  des  actions  et  des  réactions  chi- 
miques qui  se  passent  dans  la  cellule  ou  dans  les  asso- 
ciations de  cellules. 

= Or,  R-.S.  Lillie  (rgoq),  et  Child  à sa  suite,  attri- 
buent ce  ralentissement  à une  imperméabilité  relative  et 
..  progressivement  grandissante  des  cellules,  qui  tend  à les 
isoler  de  plus  en  plus  de  leur  milieu  extérieur  ; la  gamme 

1 Nous  entendons  toujours  par  œuf  mûr,  l’œuf  dont  la  ma- 
turation cytoplasmique  est  achevée  et  qui  est  susceptible  d’être 
fécondé.  On  sait  qu’à  ce  moment  il  peut  être  à des  stades  divers 
de  la  formation  des  globules  polaires. 
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des  échanges  qui  existaient  entre  eux  se  rétrécit,  et  le  mé- 
tabolisme intra-cellulaire  diminue,  puis  disparaît.  Nous 
savons  déjà  que  cette  crise  — qu’on  nous  permette  ce 
mot  — est  très  aiguë  dans  les  organismes  hautement  dif- 
férenciés, où  les  corrélations  fonctionnelles  suscitent  des 
conditions  quelque  peu  différentes  pour  chaque  groupe- 
ment cellulaire  et  où,  par  suite,  le  faible  métabolisme  qui 
subsiste  est  canalisé  dans  une  direction  déterminée  pour 
aboutir  à la  formation  de  structures  intra-cellulaires  fixes 
et  définitives  (muscles,  nerfs,  etc). 

Dès  lors,  une  cellule  vieillie  peut  être  rajeunie  si  on 
parvient  à lui  rendre  sa  perméabilité  primitive.  Nous  con- 
naissons déjà  Tutilisation  qu'on  peut  faire  de  cette  notion 
dans  la  régénération  et  dans  la  reproduction  agame  ; en  ce 
qui  concerne  l’œuf,  R. -S.  Lillie  a fait  remarquer  à di- 
verses reprises,  que  la  fécondation  — ou  les  agents  de 
parthénogénèse  expérimentale  — accroît  certainement  la 
perméabilité  de  l’œuf  vis-à-vis  de  son  milieu  et  établit 
entre  eux  un  contact  beaucoup  plus  intime  qu’aupara- 
vant.  Nous  reviendrons,  d’ailleurs,  sur  ce  point  dans  la 
suite. 

On  ne  doit  cependant  pas  perdre  de  vue  que  la  matu- 
ration est  un  processus  complexe,  qui  se  passe  en  une 
série  d’actes  se  succédant  dans  le  temps  : le  premier  est  le 
flétrissement  de  la  vésicule  germinative,  le  dernier  la 
reconstitution  du  pronucleus  femelle  après  l’expulsion 
des  deux  globules  polaires. 

11  y a des.  œufs  qui  parcourent  ce  cycle  entier  dans 
l’ovaire,  avant  la  ponte,  et  qui  ne  tombent  en  inertie 
qu’après  qu’il  s’est  achevé  ; l’exemple  le  plus  connu  et  sur 
lequel  a porté  la  majorité  des  recherches  est  l’œuf 
d’Oursin  [Paracentrotus ^ Arhacia,  etc).  Il  en  est  d’autres 
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OÙ  l’inertie  s’établit  avant  même  la  rupture  de  la  vésicule 
germinative  : c'est  le  cas  de  l’Ascaris  et  aussi  de  la  Pho- 
lade  [Barnea  candida).  Entre  ces  deux  extrêmes,  il  y a 
des  intermédiaires  ; Tœuf  peut  se  stabiliser  en  métaphase 
de  la  première  mitose  de  maturation  ou  de  la  seconde. 
Mais  un  fait  remarquable,  sur  lequel  Bataillon  (1910)  a 
attiré  l’attention  est  que,  dans  la  nature,  l'œuf  ne  tombe 
pas  en  inertie  à un  moment  quelconque  de  son  évolution  ; 
en  réalité  il  semble  bien  qu’un  oocyte  capable,  sans  l’in- 
tervention d’un  spermatozoïde,  d’entreprendre  l’un  des 
actes  nucléaires  de  la  maturation,  l’achève  avant  de  s’im- 
mobiliser : si  la  vésicule  germinative  se  rompt,  le  blo- 
cage ne  s’établira  pas  avant  la  métaphase  de  la  première 
mitose  de  maturation  ; si  ce  stade  peut  être  dépassé, 
l’oocyte  ne  se  figera  qu’à  la  métaphase  de  la  seconde,  et 
s’il  ne  s’arrête  pas  là,  il  ira  jusqu’à  la  constitution  du 
pronucleus  femelle.  A notre  connaissance,  il  n’existe  pas 
dans  les  conditions  natar elles,  de  cas  où  cette  loi  soit  infir- 
mée. Ainsi  donc,  les  manifestations  nucléaires  de  l’oocyte 
rendent  tangibles  l’existence,  dans  la  maturation,  de  mo- 
ments critiques  où  l’œuf  peut  avoir  besoin  d’une  interven- 
tion extérieure. 

Parfois  même  l’inertie  peut  s’établir  en  deux  temps. 
Asterias  glacialis,  par  exemple,  pond  généralement  ses 
œufs  à l’état  d’oocytes  de  premier  ordre,  encore  pourvus 
de  leur  vésicule  germinative  intacte.  Ils  ne  vont  générale- 
ment pas  plus  loin  dans  l’ovaire,  mais  dès  qu’ils  arrivent 
dans  l’eau  de  mer,  ils  parcourent  le  cycle  complet  des 
mitoses  de  maturation  ; alors  seulement  l’inertie  devient 
définitive.  Il  y a donc,  dans  cet  œuf  — et  peut-être  dans 
beaucoup  d’autres  encore,  — un  moment  d’arrêt  quand 
s’achève  la  période  de  grand  accroissement,  mais  l’obstacle 
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qui  survient  alors  est  aisément  franchi.  Gela  fait  de  cet 
œuf  un  excellent  objet  pour  l’étude  analytique  de  la  matu- 
ration et  nous  verrons  bientôt  que  Dalcq  (1923-24-28)  l’a 
fort  heureusement  mis  à profit. 

Notons  enfin,  et  nous  aurons  ainsi  posé  toutes  les 
données  du  problème  à résoudre,  que  si  les  aspects  nu- 
cléaires de  la  maturation  sont  ceux  qui  frappent  le  plus 
par  l’aisance  avec  laquelle  on  peut  les  observer,  il  se 
passe  néanmoins,  concommitamment,  de  profondes  modi- 
fications cytoplasmiques,  plus  difficilement  saisissables, 
mais  qui  ne  sont  pas  moins  importantes.  Yves  Delace 
(1901),  il  y a de  longues  années  déjà,  a parlé  d’une  matu- 
ration cytoplasmique  et  on  verra  bien  par  la  suite  de  cet 
exposé  combien  cette  idée  fut  féconde. 

Circonscrite  comme  elle  vient  de  l’être,  la  maturation, 
processus  purement  ovulaire,  n’interfère  plus  avec  la 
fécondation  et  il  devient  possible  de  dégager  ce  qu’il  y a de 
vraiment  spécifique  dans  chacune  de  ces  deux  grandes 
phases  de  la  vie  du  germe.  Nous  étudierons  d’abord  la 
rupture  de  la  vésicule  germinative  et  les  conséquences 
qu’elle  entraîne. 

Tous  les  auteurs  (Th.  H.  Morgan,  Delage,  Edm.  B. 
Wilson,  Gonklin,  F.  R.  Lillie,  Chambers,  Dalcq,  etc), 
s’accordent  à reconnaître  qu’il  s’agit  là  d’un  événement 
considérable  dans  la  vie  de  l’œuf.  Nous  avons  vu  ce  qu’il 
advient  des  chromosomes  et  n’y  reviendrons  pas,  mais  en 
même  temps  qu’ils  sont  libérés,  tout  le  suc  de  la  vésicule, 
avec  les  nucléoles  qu’il  contient,  se  déverse  dans  le  cyto- 
plasme et  se  mélange  à lui.  Au  début,  il  forme  une  sorte 
de  plage  occupant  l’emplacement  de  l’ancienne  vésicule, 
dont  la  membrane,  flétrie,  ne  se  dissout  que  lentement. 
Sa  réaction  change  et  devient  légèrement  basophile  ; puis 
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il  diffuse,  s’étend  notamment  vers  le  pôle  supérieur  et, 
dans  plusieurs  cas,  Gonklin  l’a  vu  s’épandre  à la  surface 
de  l’œuf  en  une  mince  couche  corticale.  Au  centre  de 
la  plage,  s’édifie  très  vite  le  fuseau  de  première  maturation. 

Ce  mélange  du  suc  nucléaire  au  cytoplasme,  confère 
sûrement  à ce  dernier  des  propriétés  physiques  et  chi- 
miques nouvelles  dont  nous  allons  voir  quelques  con- 
séquences. 

Notons,  au  préalable,  que  pour  qu’elles  se  produisent, 
il  faut  que  le  cytoplasme  ait  atteint  un  certain  état,  cor- 
respondant à ce  que  nous  appellions,  plus  haut,  l’équilihre 
de  maturation.  Chambers  a montré,  en  effet,  que  dans  un 
oocyte  non  encore  arrivé  à ce  stade,  la  rupture  de  la  vési- 
cule germinative  par  l’aiguille  du  micromanipulateur,  est 
1 suivie  d’une  cytolyse  rapide. 

I Dans  l’œuf  en  équilibre  de  maturation,  au  contraire, 
i l’afflux  du  suc  de  la  vésicule  germinative  dans  le  cyto- 
: plasme  a comme  conséquences  normales,  trois  ordres  de 

phénomènes  très  caractéristiques  de  la  maturation  et  qui 
sont  : le  pouvoir  d’irradiation  aboutissant  à la  formation 
de  l’amphiaster  de  la  première  mitose  polaire  ; l’imper- 
méabilisation progressive  de  la  couche  corticale  de  l’œuf; 
enfin  la  rigidité  polaire,  c’est-à-dire  l’exagération  à 
l’extrême  de  la  polarité  de  l’œuf,  qui  va  durer  jusqu’à  ce 
que  la  fécondation  provoque  un  nouveau  bouleversement 
dans  la  composition  de  l’œuf  mûr. 

i)  Le  pouvoir  d’irradiation,  c’est-à-dire  de  gélification 
centrée  des  colloïdes  ou  de  certains  d’entre  eux,  apparaît 
très  vite  dans  la  plage  où  s’est  déversé  le  suc  vésiculaire, 
et  il  est  bien  démontré  qu’il  n’existe  pas  avant  ce  déver- 
sement. Dès  1896,  Th.  h.  Morgan  l’avait  expérimentale- 
ment reconnu  chez  l’Oursin  ; Yatsu,  quelques  années  plus 
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tard  (ï 904-1905)  avait  observé,  chez  Cerebratulus,  qu’un 
fragment  mérotomique  anucléé  de  l’oocyte,  soumis  à 
Faction  de  Ca  GP,  édifie  des  asters  dans  son  cytoplasme 
(cytasters)  s’il  a été  isolé  après  la  rupture  de  la  vésicule 
germinative,  mais  reste  inerte  si  l’opération  a été  faite 
avant.  Gonklin.  en  1902,  avait  confirmé  sur  d’autres  objets 
les  observations  de  Morgan  et  il  a maintenu  depuis  lors, 
à diverses  reprises,  sa  manière  de  voir.  Des  observations 
purement  descriptives  plaident  aussi  dans  le  même  sens. 
On  connaît  des  cas,  assez  rares  d’ailleurs,  où  la  pénétra- 
tion du  spermatozoïde  précède,  et  de  beaucoup,  l’entrée  en 
maturation  de  l’œuf  ; chez  Saccociras  et  chez  Dinophilus, 
par  exemple,  elle  se  fait  dès  le  début  de  la  période  d’ac- 
croissement (van  Gaver  et  Stephan,  Hempblmann,  von 
Baehr,  Buchner,  Gr.  Shearer)  ; mais  alors  le  sperma- 
tozoïde reste  inerte,  comme  un  véritable  corps  étranger, 
jusqu’à  ce  que  l’état  du  cytoplasme  lui  permette  d’édifier 
son  énergide. 

Bevenons-en,  après  cette  digression,  à la  réaction  du 
cytoplasme  imprégné  de  suc.  Ghez  le  Ghétoptère,  d’après 
F.  B.  Lillie  ; chez  l’Oursin,  d’après  Jenkinson,  dont  nous 
pouvons  confirmer  les  observations,  la  plage  de  déver- 
sement se  constelle  d’abord  de  quelques  petits  asters  qui 
confluent  bientôt,  semble-t-il,  en  deux  asters  définitifs  qui 
se  placent  aux  pôles  du  premier  fuseau  de  maturation, 
portant  lui-même  les  chromosomes  rangés  en  une  plaque 
équatoriale.  Mais  il  n’en  est  pas  toujoui  s ainsi  ; le  plus 
souvent  la  constellation  n’apparaît  pas  et  l’ampbiaster  se 
constitue  d’emblée. 

Tous  ces  faits  parlent  très  clairement  ; ils  prouvent  que 
le  mélange  du  suc  nucléaire  et  du  cytoplasme  possède  dès 
le  moment  où  il  est  produit,  des  propriétés  que  les  deux 


aiGlDITÉ  POLAIRE  ET  IMPERMEABILITE  12^ 

composants  n’avaient  pas  quand  ils  étaient  séparés.  Cette 
manière  d’exprimer  les  faits  nous  paraît  plus  conforme  à 
la  réalité  que  d’attribuer,  comme  le  fait  Gonrlin  (1912- 
1915),  le  pouvoir  d’irradiation  à un  archiplasma  emprunté 
à la  terminologie  de  Boveri. 

Dans  les  cas  que  nous  avons  envisagés  jusqu’ici,  la  pre- 
mière mitose  de  maturation  est  pourvue  d’asters  plus  ou 
moins  étendus,  centrés  sur  un  corpuscule  d’origine  pour  le 
moins  douteuse,  mais  que  l’on  peut  appeler  centrosome 
(Ecbinodermes,  Annélides,  Mollusques,  etc)..  Mais  il  en 
est  d’autres,  tout  aussi  nombreux  (les  Amphibiens,  les 
Tuniciers  étudiés  par  Gonklin)  où  le  fuseau  de  matura- 
tion est  anastral,  c’est-à-dire  complètement  dépourvu 
d’asters  à ses  pôles,  et  entre  ces  cas  extrêmes  on  rencontre 
des  intermédiaires  : les  asters  peuvent  être  petits,  peu  éten- 
dus, n’exister  qu’à  la  première  mitose  et  être  absents  à la 
seconde. 

Gette  gamme  de  variations  tendrait  à faire  croire  que 
l’acquisition  du  pouvoir  astérien  n’est  pas  un  résultat 
constant  et  général  de  l’entrée  en  maturation  de  l’œuf  ; 
nous  pensons  que  ce  n’est  là  qu’une  apparence. 

La  rupture  de  la  vésicule  germinative,  en  effet,  n’est 
que  le  prélude  et  probablement  la  cause  initiale,  de  deux 
autres  actes  qui  vont  lui  succéder  à brève  échéance  : la 
rigidité  polaire  et  l’imperméabilisation  corticale.  Or,  ce 
que  nous  avons  appelé  la  rigidité  polaire  est  en  réalité  le 
début  de  l’inertie  dans  laquelle  l’œuf  ne  tardera  pas  à 
tomber  ; on  peut  en  définir  le  sens  en  disant  qu’elle  est  un 
blocage  fprogressif  de  l’activité  cinétique  de  l’oocyte, 
qui  ne  persistera  bientôt  plus  que  dans  le  voisinage  immé- 
diat du  pôle  supérieur.  Selon  la  rapidité  de  ce  blocage, 
selon  aussi  son  intensité,  les  figures  mitotiques  de  matu- 


l3o  PROPRIÉTÉS  physiologiques  Et  ONTOGÉNÉTIQUES,  EtC.  j 

ration  pourront  prendre  des  aspects  différents.  S’il  est  ! 
lent  et  graduel,  les  asters  auront  le  temps  de  se  former  et  i 
de  s’étendre  ; s’il  est  brusque,  les  mitoses  seront  anas-  | 
traies.  Pour  comprendre  la  valeur  de  cette  interprétation, 
il  ne  faut  pas  perdre  de  vue  que  le  pouvoir  d’irradiation 
du  cytoplasme  n’est  jamais  une  propriété  continue,  mais 
au  contraire,  essentiellement  cyclique  et  réversible.  Ce  1 
pouvoir  se  perd  plus  ou  moins  vite  après  qu’il  est  apparu, 
pour  renaître  encore  et  ainsi  de  suite.  Pour  que  des  asters 
de  maturation  se  forment,  il  faut  que  l’établissement  de 
la  rigidité  polaire  leur  en  laisse  le  temps.  Ainsi  la  diver- 
sité des  aspects  qu’offrent  les  pôles  mitotiques  dans  la 
maturation,  reposent  sur  des  différences  d’ordre  chrono- 
logique ou  quantitatif. 

b)  Tout  cela  nous  conduit  à un  examen  plus  détaillé 
de  la  rigidité  polaire  et  de  l’imperméabilisation  corticale 
qui  y est  étroitement  liée.  La  rigidité  polaire  est,  nous 
l’avons  dit,  la  polarisation  à l’extrême  de  l’oocyte,  dont  le 
résultat  morphologique  le  plus  évident  est  deux  divisions 
successives  en  une  cellule  polaire  qui  n’est  qu’un  grumeau 
nucléé  abortif,  et  la  cellule-œuf  qui  ne  diminue  pas 
sensiblement  de  volume. 

La  rigidité  polaire  est  donc  l’exagération  progressive 
de  la  polarité  que  tout  oocyte  et  même  toute  oogonie 
présente  et  qui  est  visible  tout  au  long  de  la  période  d’ac- 
croissement. Elle  s’établit  sans  doute  progressivement,  du 
pôle  inférieur  au  pôle  supérieur,  qui  finit  par  être  seul 
capable  d’un  reste  d’activité  qu’il  perdra  d’ailleurs,  lui 
aussi,  un  peu  plus  tard.  Les  causes  de  la  rigidité  polaire 
ne  peuvent  pas  encore  être  exprimées  dans  le  langage 
de  la  chimie  physique,  mais  il  est  certain  qu’elle  résulte 
des  changements  produits  dans  le  cytoplasme  par  le 
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déversement  du  sucde  là  vésicule  germinative.  Elle  marche 
aussi  de  pair  avec  l’imperméabilisation  croissante  de  l’œuf 
qui  mûrit  et  dont  l’une  des  causes  est,  peut  être,  l’étalement 
d’une  partie  de  ce  suc  en  une  mince  couche  corticale, 
située  sous  la  membrane  vitelline  et  entourant  Tœuf  entier 
(Conrlin). 

L’idée  que  l’inertie  de  l’œuf  est  en  relation  étroite  avec 
l’accroissement  progressif  de  la  rigidité  polaire,  naît  tout 
naturellement  de  l’observation,  purement  cytologique,  de 
cas  où  les  faits  se  déroulent  avec  une  grande  netteté  et 
que  Ton  a peut-être  le  droit  de  considérer  comme  mon- 
trant la  maturation  sous  son  aspect  le  plus  schématique. 

Prenons  l’exemple  de  la  Pholade  (Barnea  candida) 
dont  l’étude  a été  faite  tout  récemment  par  Pasteels 
(igSo). 

Quand  se  forme  le  premier  fuseau  de  maturation 
dans  la  plage  imbibée  de  suc  vésiculaire,  non  seulement 
ses  pôles  sont  pourvus  d’asters  bien  développés  (cf.  fig.  g), 
mais  son  axe  est  aussi  long  que  celui  qu’aura  plus  tard  la 
première  mitose  de  segmentation  et  elle  n’est  pas  plus  proche 
qu’elle  du  pôle  supérieur  de  l’œuf.  On  pourrait  croire 
alors  qu’un  travail  mitotique  se  prépare  grâce  auquel 
l’oocyte  va  se  diviser  en  deux  cellules  égales.  Mais  bientôt 
le  tableau  change,  le  fuseau  se  déplace,  pivote  et  l’un  de 
ses  centrosomes  vient  s’accoler  au  pôle  "supérieur  de  l’œuf  ; 
en  même  temps  il  se  raccourcit  et  il  ne  se  forme 
quand  même  qu’un  minuscule  globule  polaire.  Tout  de 
suite  après,  sans  phase  de  repos,  le  second  fuseau  de 
[maturation  se  constitue  et  il  le  fait  près  du  pôle  ; il  est 
j toujours  plus  petit  que  le  preinier  et  ses  asters  sont  moins 
[étendus.  Enfin,  après  que  le  second  globule  polaire  a été 
rejeté,  l’aster  qui  entourait  encore  le  centrosome  profond 
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du  fuseau  qui  lui  a donné  naissance  s'estompe  et  disparaît  | 
rapidement. 

On  volt  vraiment  dans  pareils  cas,  la  rigidité  polaire  i 
naître  et  grandir  avec  toutes  ses  conséquences  (cf.  fîg.  g.,  ! 
A et  B).  j 

Nous  sortirions  de  notre  sujet  et  nous  dépasserions  les  ' 
limites  de  notre  compétence,  si  nous  tentions  de  donner  j 
ici  un  aperçu  des  mécanismes  physiques  ou  chimiques  } 
que  Ton  peut  invoquer  pour  expliquer  rationnellement  j 
les  faits  que  nous  venons  de  passer  en  revue.  Nous  ren- 
voyons le  lecteur,  pour  cela,  à Texcellent  livre,  richement  j 
documenté,  de  Dalcq  (1928).  Mais  il  est  certaines  ohser-,  | 
vations,  d’ordre  expérimental , que  nous  ne  pouvons  passer  j 
sous  silence,  parce  qu’elles  sont  très  suggestives  et  parce  j 
que  nous  devrons,  dans  la  suite,  en  utiliser  les  résultats,  j 

Il  y a déjà  longtemps,  Kostanegki  (1902)  avait  pu  | 
provoquer  sur  l’œuf  de  Macira,  Tentrée  en  maturation, 
voire  son  achèvement  et  un  début  de  parthénogénèse,  dans  ! 
un  milieu  hypertonique  riche  en  KCl.  Plus  récemment, 
Fauré-Frémiet  (1924)  a constaté  que  chez  Sabellaria,  la 
maturation  est  bloquée  par  l’hypertonie  du  milieu,  la 
neutralisation  ou  l’alcalinisation  de  l’eau  de  mer  et,  en 
outre,  qu’elle  peut  se  faire  en  l’absence  d’oxygène.  Hôrs- 
TADiüs  (1923)  avait  déjà  reconnu  des  faits  analogues  pour  i 
Bœuf  de  Pomatoceros,  et  remarqué,  en  outre,  qu’une  cer-  ' 
taine  concentration  de  CaCF  dans  l’eau  de  mer  favorise  ■ 
l’entrée  en  maturation.  Dalcq  (1923-24-28)  qui  a très 
minutieusement  étudié  la  physiologie  de  la  maturation  j 
chez  Asterias  glacialis,  a relevé  d’une  façon  beaucoup  plus 
précise  l’influence  du  calcium  qui  paraît  pour  cette  espèce 
vraiment  spécifique.  GaCF  est,  on  le  sait,  un  des  consti-  j 
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tuants  normaux  de  l’eau  de  mer  et  il  y est  en  quantité 
1 suffisante  pour  que,  dès  la  ponte,  son  action  se  fasse  sen- 
I tir.  Mais  des  solutions  pures  de  Ga  Gl^  isotoniques  à l’eau 
ide  mer  et  de  même  pH  sont  tout  aussi  actives,  tandis 
que  des  solutions  de  NaGl,  Kcl,  MgGl^  ne  le  sont  pas  ou 
‘très  peu.  En  fait,  les  recherches  de  Dalgq  ont  nettement 
démontré  qu’une  certaine  teneur  du  milieu  en  Ga  est 
nécessaire  pour  que  la  vésicule  germinative  se  flétrisse 
et  pour  que  son  suc  s’épandedans  le  cytoplasme. 

Que  l’on  plonge  un  ovaire  entier  à' Asierias,  dont  tous 
les  œufs  ont  leur  vésicule  germinative  bien  turgescente, 
dans  une  solution  déterminée  de  GaGl^,  et  au  bout  de 
peu  de  temps,  tous  les  oocytes  entrent  en  maturation. 

Ghez  Barnea  candida  (Dalcq,  Pasteels)  KGl  joue  un 
rôle  analogue,  mais  pour  obtenir  un  résultat  parfait,  il 
faut  le  combiner  à GaGl^.  Il  est  probable  que  tous  les 
œufs  d’un  ovaire  n’étant  pas  exactement  au  même  degré 
d’aptitude  à la  maturation,  ces  deux  cations  interviennent 
à tour  de  rôle  pour  provoquer  le  flétrissement  de  la  vési- 
cule germinative. 

Il  résulte  de  ces  faits  que,  dans  les  cas  étudiés  tout  au 
moins,  l’œuf  arrivé  au  terme  de  sa  croissance  est  en  déficit 
de  Ga  ; il  suffit  que  ce  déficit  soit  comblé  pour  que  se 
déclanche  le  travail  interne  dont  la  rupture  de  la  vésicule 
germinative  est  le  premier  indice  visible.  Mais  chez 
Asterias,  le  Ga  seul  est  incapable  d’assurer  l’achèvement 
normal  de  ce  travail  ; dans  les  solutions  purement  cal- 
jCiques,  les  mitoses  de  maturation  et  l’expulsion  des  glo- 
jbules  polaires  sont  troublées,  la  rigidité  polaire  ne  s’établit 
pas  complètement  et  si  rien  n’intervient,  les  œufs  meurent. 
Cette  intervention  nécessite  l’introduction  d’autres  cations 
jet  sous  sa  forme  la  plus  simple,  elle  consiste  à replacer 
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les  œufs  dans  de  l’eau  de  mer  normale.  Alors  tous  les  ■ 
processus  se  déroulent  régulièrement. 

Parmi  ces  processus,  ceux  qui  se  passent  dans  le  cyto- 
plasme doivent  retenir  notre  attention.  Il  en  est  de 
visibles  sous  le  microscope,  il  en  est  d’autres,  plus  dis- 
crets,  qui  ne  sont  saisissables  que  par  des  tests  expéri-  ^ 
mentaux  appropriés.  Les  premiers  sont  connus  dans  bon 
nombre  de  cas  déjà,  mais  les  descriptions  les  meilleures  i 
qui  en  aient  été  données  sont  dues  à Edav  G.  Conklin 
(1904,  1905,  1910)  qui  a spécialement  étudié  des  Tuni- 
ciers  et  des  Mollusques.  | 

L’œul  de  Gj/zZ/i/a,  par  exemple,  à l’état  d’oocyte  de  i| 
premier  ordre,  renferme  deux  sortes  d’ooplasme  : l’unt 
jaune,  forme  une  couche  corticale  continue  ; l’autre  gris,, 
constitue  tout  l’endoplasme  et  la  vésicule  germinative  y 
est  logée.  Dès  que  celle-ci  se  rompt  — le  spermatozoïde  ! 
en  est  l’agent  — son  suc  clair  se  répand  au  pôle  supérieur  > 
et  s’étale  en  même  temps  en  une  couche  toute  corticale,  ! 
sorte  d’exoplasme,  qui  prend  la  place  de  l’ooplasme  jaune 
du  début  ; celui-ci,  en  effet  se  déplace  et  s’accumule  dans 
la  région  du  pôle  inférieur.  Duesberg  (iqiS)  a montré  ! 
que  ce  ►plasma  jaune  est  très  riche  en  mitochondries.  Ces 
déplacements  vont  se  poursuivre  et  se  modifier  dans  la 
suite,  mais  ils  sont  en  relations  si  étroites  avec  les  locali- 
s’ations  germinales  de  l’œuf,  qu’il  est  préférable  d’en  dif- 
férer l’étude  jusqu’au  moment  où  nous  aborderons  cet-! 
objet.  Chez  des  Pulmonés  d'eau  douce  [Physa,  Planorbis) 
Conklin  a observé  des  remaniements  cytoplasmiques  de 
même  ordre. 

Ce  travail  du  cytoplasme,  évidemment  bien  plus  dei 
nature  physique  que  chimique,  que  provoque  la  pénétra- 
tion dans  l’œuf  de  quelques  ions  métalliques,  s’accom- 

/ 
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j pagne  d’une  diminution  de  consistance  (Giiambers,  1921) 
! et  d un  abaissement  de  la  viscosité  (Heilbrunn).  Enfin,  et 
I ceci  est  plus  important  encore,  on  a montré,  chez  l’As’té- 
i rie,  que  la  perméabilité  aux  sels,  aux  bases  fortes  et  même 
I à leau  diminue  nettement  dès  l’entrée  en  maturation 
I (Dalgq,  Runnstrom)  Les  remaniements  cytoplasmiques 
sont  donc  a la  fois  corticaux  et  centraux.  Les  observations 
de  CoNKLiN  donnent  une  sanction  morphologique  à ces  faits 
que  l’expérimentation  a mis  en  évidence. 

Il  est  probable  que  l’imperméabilisation  de  l’œuf  en 
maturation  est  la  clé  de  la  rigidité  polaire  sur  laquelle 
nous  avons  tant  insisté.  Elle  subit,  comme  tout  le  reste 
l influence  de  la  polarité  primaire  de  l’oocyte  dont  elle 
suit  l’axe  au  furet  à mesure  de  sa  réalisation.  C’est  au 
pôle  supérieur  qu’elle  aura  son  minimum  et  qu’elle  appa- 
raîtra en  dernier  lieu  ; 1 appel  d eau  nécessaire  au  travail 
osmotique  des  mitoses  maturatives,  l’appel  éventuel  de 
sels  ne  se  feront  bientôt  plus  que  là. 

Dalgq  (1924)  a supposé  que  la  rigidité  polaire  avec  ses 
conséquences,  était  en  relation  avec  des  changements 
quantitatifs  des  charges  électriques  des  constituants  de 
l’œuf  : charge  positive  du  film  cortical,  allant  en  diminuant 
du  pôle  inférieur  au  pôle  supérieur  ; charge  positive  aussi 
de  l’appareil  centrosomial  qui  serait  ainsi  rejeté  avec  les 
chromosomes  vers  le  lieu  de  moindre  charge  corticale. 
Cette  interprétation  n’est  qu’une  hypothèse  sans  doute  ; 
elle  mérite  néanmoins  de  retenir  l’attention. 

Les  propriétés  spéciales  de  la  zone  polaire  supérieure 
expliquent  aussi  sa  susceptibilité  aux  tentatives  de  ci  dépo- 
larisation » qui  ont  fait  l’objet  des  recherches  minutieuses 
de  Dalgq  chez  Asterias  (1928,  1924,  1928).  Il  désigne 
sous  ce  nom  tout  ce  qui  peut  atténuer  la  rigidité  polaire, 


l36  PROPRIÉTÉS  PHYSIOLOGIQUES  ET  ONTOGÉNÉTIQUES,  ETC. 

en  augmentant  l’intensité  et  l’étendue  du  travail  mitotique 
de  maturation.  Nous  ne  retiendrons  ici  que  l’essentiel  de 
ces  observations. 

La  dépolarisation  s’obtient  par  des  procédés  divers  et 
peut  mettre  en  jeu,  par  conséquent,  des  mécanismes  phy- 
sico-chimiques différents.  L’hypertonie  comme  l’hypo- 
tonie du  milieu  la  produisent  régulièrement,  à condition 
qu’il  contienne  du  Ga  ; avec  GaCl^  en  excès,  l’effet  atteint 
son  maximum.  En  variant  les  conditions  expérimentales  : 
balance  des  sels  de  l’eau  de  mer,  degré  d’hyper-ou  dffiy- 
potonicité,  stade  de  maturation  auquel  on  opère,  on  ob- 


Fig,  i8.  — Œuf  d'Aslerias  glacialis  eu  maturation  et  dépolarisé. 

D’après  A.  Dalgq.) 

tient  des  modifications  plus  ou  moins  profondes,  mais  qui 
sont  toutes  susceptibles  de  la  même  interprétation.  Les 
fuseaux  d’expulsion  des  globules  polaires,  qu’il  s’agisse  du 
premier  ou  du  second,  s’allongent  ; le  globule  polaire, 
quand  il  s’isole,  est  beaucoup  plus  volumineux  que  norma-i 
lement,  c’est  un  globule  géant.  Dans  d’autres  cas  (cf. 
fig.  i8),  le  fuseau  mitotique,  allongé,  s’enfonce  plus  pro- 
fondément dans  le  cytoplasme,  son  appareil  centrosomial 
devient  plus  puissant,  le  centrosome  profond  et  plus  rare- 
ment le  cortical,  peuvent  se  diviser,  dpnnant  ainsi  nais- 
sance à des  figures  tri  - ou  tétrapolaires.  On  peut  même  j; 
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ariiver  a rejeter  le  fuseau  dans  le  centre  de  l’œuf  ; alors 
une  encoche  part  du  pôle  supérieur,  comme  si  une  divi- 
sion en  deux  cellules  égales  allait  s’ensuivre. 

toutes  ces  anomalies  sont  dues  en  réalité  à deux  causes 
essentielles  : le  renforcement  de  l’appareil  centrosomial 
et  une  diminution  de  la  rigidité  polaire,  qui  met  à la  dis- 
position de  la  mitose  une  plus  grande  quantité  de  cyto- 
plasme. La  dépolarisation  est  donc  un  moyen  d’analyse 
de  la  rigidité  polaire,  mais  un  fait  plus  remarquable 
encore  est  que,  quel  que  soit  le  degré  qu’elle  ait  atteint, 
dans  les  conditions  expérimentales  où  s’est  placé  Dalcq, 
elle  ne  suffit  jamais  à provoquer  dans  l’œuf  un  dévelop- 
pement parthénogénétique.  Au  contraire,  pour  qü’un 
œuf  dépolarisé  puisse  entrer  en  développement,  il  faut 
qu’il  se  repolarise  au  préalable  et  fasse  des  mitoses  matu- 
ratives  normales  ; l’agent  le  plus  efficace  pour  cette  gué- 
rison est  la  fécondation  par  un  spermatozoïde  ; si,  sous  son 
influence,  la  membrane  de  fécondation  se  soulève,  la  matu- 
ration s’achève  et  la  segmentation  s’ensuit. 

La  conclusion  qui  se  dégage  de  ces  faits,  est  que  la 
rigidité  polaire  n’est  pas  un  simple  accident  dans  la  vie  de 
l’œuf  ; elle  est  la  manifestation  d’un  travail  intracytoplas- 
mique nécessaire  pour  que  l’œuf  devienne  apte  au  déve- 
loppement. On  n’est  guère  renseigné,  dans  l’état  actuel  de 
la  science,  sur  la  nature  physico-chimique  de  ce  travail, 
mais  la  réalité  en  est  bien  démontrée  par  certaines  obser- 
vations dont  il  nous  reste  à dire  un  mot. 

L’œuf  d’Oursin  {Paracentrotas  lividas)  subit  toute  sa  ma- 
turation dans  l’ovaire  et  est  pondu,  en  complète  inertie, 
lorsque  le  pronucleus  femelle  s’est  reconstitué.  Mais  si  on 
dissocie  dans  l’eau  de  mer  un  ovaire  incomplètement 
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mûr,  contenant  encore  des  oocytes,  déjà  libérés,  mais 
aux  divers  stades  de  la  maturation,  celle  ci  s’arrête  im- 
médiatement et  se  fige  dans  l’état  où  elle  était  au  moment 
de  la  ponte  artificielle  (Brachet,  1922). 

Tous  ces  œufs  immatures,  pourvu  qu’ils  aient  dépassé 
le  stade  du  flétrissement  de  la  vésicule  germinative, 
sont  fécondés  dès  qu’ils  sont  mis  au  contact  du  sperme^  ; ’ 
ils  sont  même  régulièrement  polyspermiques.  Toutefois 
cette  polyspermie  est  limitée  et  l'œuf  s’oppose  bientôt  à 
l’entrée  de  nouveaux  spermatozoïdes  ; cependant  il  s’ouvre 
de  nouveau  au  bout  d’une  demi-heure,  pour  se  fermer 
encore  et  se  rouvrir  un  peu  plus  tard,  cette  fois  définiti-H 
vement.  Nous  saisissons  donc  ici  une  étape  du  mécanisme, 
si  parfait  dans  l’œuf  d’Oursin  mûr,  qui  assure  la  mono- 
spermie nécessaire  au  développement  normal.  Ce  méca- 
nisme ne  fonctionne  encore  qu’au  ralenti.  j 

Mais  dans  cette  fécondation  prématurée,  les  degrés  de  i 
la  maturation  cytoplasmique  se  révèlent  par  d’autres  ca- 
ractères encore,  plus  intéressants.  D’abord  la  membrane  1 
de  fécondation  ne  se  soulève  jamais,  même  quand  le  blo-  i 
cage  s’est  produit  à la  télophase  avancée  de  la  seconde 
figure  de  maturation.  La  réaction  initiale  de  l’œuf  qui  ! 
succède  brusquement  à la  fécondation  normale  est  donc  ■ 
impuissante  à se  produire.  Les  spermatozoïdes  n’en  pénè-  i 
trent  pas  moins  dans  l’intérieur  du  cytoplasme,  par  les  ] 
points  les  plus  divers,  et  l’évolution  qu’ils  vont  y subir  est  ^ 
fort  remarquable.  i; 

Rapidement,  un  aster  s’édifie  autour  de  chacun  d’eux  i 
(fig.  [9),  mais  c’est  un  aster  très  spécial.  Dans  tous  lesji 


1 F.-R.  Lillie  (1913)  a montré  que  l’émission  de  fertilizin( 
commence  au  moment  déjà  rupture  de  la  vésicule  germinative 
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>ocytes  dont  la  figure  de  maturation  est  en  métaphase 
le  la  première  ou  de  la  deuxième  division,  les  asters  sper- 
uatiques  sont  petits,  peu  étendus,  compacts,  les  rayons 
courts  et  serrés  convergent  vers  une  plage  claire  centrale. 
[Is  n ont  rien  de  comparable  à la  puissante  énergide  de  la 
fécondation  normale  et  rappellent  plutôt  les  asters  de  seg- 
mentation des  œufs  bloqués  par  l’hypertonie  du  milieu 


Fig,  19.  — Fécondation  prématurée  de  l’œuf  d’Oursin  en  métaphase 
de  première  maturation.  (D’après  A.  Braghkt.) 

(Vlès  et  Dragoiü.  1922).  Le  cytoplasme  en  un  mot,  ne 
réagit  en  se  prenant  en  gel  qu’au  contact  immédiat  de  la 
tête  du  spermatozoïde. 

Dans  les  œufs  où  la  maturation  a été  plus  loin,  où, 
après  la  formation  des  globules  polaires,  le  pronucleus 
femelle  est  en  voie  de  constitution  sous  la  forme  de 
quelques  vésicules  accolées,  d’où  partent  les  rayons  longs 
et  lâches  de  l’aster  central  de  maturation  qui  commence 
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à s’estomper  (fig.  20),  le  tableau  change.  Les  énergides  * 
spermatiques  se  modèlent  sur  celle  du  pronucleus  femelle,  I 
leurs  asters  sont  lâches,  les  rayons  longs,  sans  cependant  I 
que  le  cytoplasme  ovulaire  en  soit  totalement  envahi  ; ici 
donc,  le  gel  centré  sur  la  tête  spermatique  se  propage  plus  ' 
loin  que  dans  le  cas  précédent  et  absorbe  un  territoire  ‘ 
cellulaire  plus  vaste. 


Fig.  20.  — Fécondation  prématurée  de  l’œuf  d’Oursin  au  stade 
de  reconstitution  du  pronucléus  femelle.  (D’après  A.  Braghet.) 


Nous  venons  de  saisir  deux  étapes  de  la  maturation 
cytoplasmique,  caractérisées  par  un  pouvoir  d’irradiation 
•—  de  gélification  — croissant  ; Tétude  de  la  chromatine 
spermatique  aux  mêmes  stades,  n’est  pas  moins  remar- 
quable. Sans  phase  de  transition,  chaque  tête  spermati- 
que, pseudopicnotique  jusqu’alors,  met  sa  chromatine  à 
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l’unisson  du  noyau  femelle.  Dans  les  oocytes  en  méta- 
phase  ou  en  anaphase  d’une  des  mitoses  de  maturation, 
joù  la  chromatine  est  à l’état  de  chromosomes  individua- 
ilisés,  toutes  lestâtes  spermatiques,  synchroniquement,  se 
résolvent  en  leurs  chromosomes  constitutifs.  Elles  ne  com- 
mencent jamais,  comme  dans  les  œufs  complètement 
mûrs,  par  s’imbiber  de  suc  et  gonfler  en  un  pronucleus 
mâle,  vésiculeux  : ce  stade,  si  caractéristique  cependant, 
est  sauté  (fig.  19).  L’état  physique  du  cytoplasme,  dans 
nos  œufs  immatures,  impose  à la  chromatine  mâle  la 
même  structure  qu’a  la  chromatine  femelle  et  ne  lui  per- 
met, pour  atteindre  ce  résultat,  aucune  étape  intermé- 
diaire. 

Dans  les  oocytes  delà  seconde  catégorie,  qui  sont  au  stade 
j de  constitution  du  pronucleus  femelle,  les  têtes  sperma- 
tiques se  mettent  aussi  a Tunisson  ; elles  puisent  au  cyto- 
plasme ambiant  du  suc  nucléaire  et  toutes  se  trans- 
forment, soit  en  un  noyau  vésiculeux,  soit  en  deux  ou  trois 
vésicules  plus  petites,  accolées  l’une  à l’autre,  exactement 
semblables  à celles  que  l’on  trouve  au  pôle  de  maturation 
et  qui  proviennentdes  chromosomes oocytaires.  Cette  mise 
à Funisson  des  chromatines  mâles  et  femelle  est  d’autant 
plus  frappante  (fig.  20)  que  dans  la  fécondation  normale 
de  FOursin,  le  pronucleus  mâle  est  toujours  aisément  re- 
connaissable par  ses  dimensions  bien  plus  faibles  que 
celles  du  noyau  de  l’œuf  et  sa  colorabilité  plus  grande. 
Dans  nos  œufs  immatures,  ces  différences  n’existent  pas, 
le  type  femelle  s’impose  à la  chromatine  mâle. 

Enfin,  dans  la  fécondation  prématurée  de  Fœufd’Our- 
sin,  à quelque  stade  qu’elle  se  soit  produite,  jamais  les 
centrosomes  spermatiques  ne  se  divisent.  La  polyspermie 
donne  une  constellation  de  monasters,  entièrement  inca- 
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pablesde  se  transformer  en  amphiasters.  : c’est  cependan  ' I 
là  la  propriété  essentielle  de  l’énergide  créée  par  le  sper  'î 
matozoïde  dans  l’œuf  complètement  mûr.  ' 

Voilà  des  preuves  évidentes  que  le  cytoplasme  subit  une 
véritable  maturation  et  qu’il  passe  par  une  série  d’états 
irréductibles.  Elles  ne  sont  d’ailleurs  pas  les  seules. 
Dalcq  (1924),  dans  des  œufs  d’Astérie  dépolarisés  puis 
fécondés,  a retrouvé  une  évolution  des  têtes  spermatiques 
analogue  à celle  qui  vient  d’être  décrite  et  en  a donné 
la  même  interprétation.  Plus  récemment  encore,  Ba- 
taillon (1929)  a confirmé  ces  faits  pour  les  œufs  d’Am-, 
phibiens  et  y a ajouté  quelques  données  nouvelles  et  inté-' 
ressantes.  ' 

Des  œufs  Immatures  d’Urodèles  etd’Anoures  — spécia-' 
lement  chez  Hyla  — lorsqu’ils  sont  fécondés,  deviennent 
aussi  toujours  polyspermiques,  mais  les  noyaux  sperma- 
tiques y prennent  parfois  une  forme  qui  n’a  pas  été  ob-î 
servée  chez  les  Echinodermes  : c’est  la  mitose  anastrale. 
Les  têtes  des  spermatozoïdes  se  résolvent  en  leurs  chro-  ' 
mosomes,  mais  ceux-ci  viennent  se  placer  à l’équateur  ; 
d’un  petit  fuseau  de  division  dont  les  pôles  sont  dé-' 
pourvus  de  toute  irradiation  apparente.  C’est  exactement; 
l’image  qu’offrent  dans  ces  espèces  les  mitoses  de  matu-  ! 
ration  normales. 

Cette  mise  à l’unisson  des  noyaux  mâles  et  femelle  est  ' 
d’autant  plus  coniplèle.  que  souvent  les  mitoses  anasirales 
spermatiques  restent  corticales  et  s’orientent  perpendicu- 
lairement à la  surface  de  l’œuf;  dans  ces  conditions,  elles 
ne  se  distinguent  de  la  figure  de  maturation  véritable  que 
par  quelques  caractères  différentiels  dans  l’ordonnance 
des  chromosomes.  Chez  Hyla,  la  mitose  anastrale  mâle 
semble  succéder  à un  premier  état,  fugace,  qui  rappelle 
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jexactement  les  énergides  spermatiques  courtes  et  trapues, 
contenant  les  chromosomes  libérés,  que  nous  avons  dé- 
crites chez  rOursin.  L’évolution  des  têtes  spermatiques 
jfait  donc  un  pas  de  plus  chez  les  Amphibiens. 

Outre  cette  variante,  la  fécondation  d’œufs  immatures 
|d’ Amphibiens  a permis  à Bataillon  de  saisir  deux  étapes 
inouvellesde  la  maturation  cytoplasmique,  l’une  initiale, 
l’autre  terminale.  Chez  les  Anoures  comme  chez  les  Uro- 
|dèles,  lors  de  la  fécondation  normale  ou  polyspermique 
jd’un  œuf  complètement  mûr,  la  pénétration  du  ou  des 
! spermatozoïdes  se  fait  sur  une  grande  étendue  de  la  sur- 
face de  l’œuf,  sinon  dans  toute.  Dans  les  œufs  immatures 
au  contraire,  où  la  polyspermie  est  la  règle,  les  têtes  sper- 
matiques sont  toujours  rassemblées  dans  le  voisinage  du 
pôle  supérieur.  Cette  région  seule  s’ouvre  à l’invasion  du 
sperme  : l’état  du  cytoplasme  ne  la  permet  encore  qu’en 
ce  point  limité  qui  est,  à cet  égard,  en  avance  sur  le 
reste. 

La  seconde  étape  nouvelle  est  plus  intéressante  et 
plus  inattendue.  Des  œufs  de  Molge  marmorata  dont 
la  maturation  morphologique  paraît  terminée,  où  la  fé- 
condation, monospermique,  produit  une  véritable  activa- 
tion de  l’œuf  inerte,  entrent  en  développement.  La  seg- 
mentation semble  se  faire  normalement,  mais  les  blas- 
tulas  sont  trop  turgescentes  ; elles  peuvent  néanmoins 
gastruler  et  subir  un  début  d’embryogénèse,  mais  les 
embryons  deviennent  vite  anormaux  (spinas  bijîdas,  etc.), 
et  ils  meurent  après  un  temps  variable.  Que  l’on  porte 
ces  ébauches  turgescentes  dans  une  solution  saline  isoto- 
nique à 3 pour  mille  de  NaCl,  composée  des  sels  de  l’eau 
de  mer,  et  l’on  observe  qu’un  bon  nombre  d’entre  elles 
guérissent  et  évoluent  en  des  larves  parfaites. 
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La  turgescence  des  blastulas  était,  selon  toute  vraisem- 
blance, un  résidu  de  l’imperméabilité  et  de  l’hypertension 
de  l’oenf  en  maturation.  La  fécondation,  encore  un  peu 
prématurée  dans  ces  cas,  n*a  pas  pu  les  réduire  complète- 
ment parce  que  la  maturation  cytoplasmique  n’était  pas 
terminée  ; la  solution  saline  a permis  le  parachèvement 
nécessaire. 

Ces  observations  de  Bataillon  complètent  fort  heu- 
reusement celles  que  nous  avions  faites  sur  l’œuf  d’Our- 
sin  et  les  différences  entre  les  matériaux  étudiés  sont  fort 
significatives.  Les  degrés  de  la  maturation  cytoplasmique 
prennent  un  sens  précis  et  les  processus  de  la  matura- 
tion dans  son  ensemble  commencent  à devenir  intelli- 
gibles. 

Nous  savons  maintenant  que  Tœuf  mûr  est  inerte, 
qu’il  peut  le  devenir  à l’un  ou  l’autre  des  stades  de  la  ma- 
turation, et  nous  n’en  ignorons  plus  complètement  les 
raisons.  Tout  paraît  figé  en  lui,  bien  qu’il  continue  à con 
sommer  un  peu  d’oxygène  ; il  est  imperméable  ou  du 
moins  fort  peu  perméable  ; pour  cette  raison  et  parce 
qu’il  vit  presque  en  vase  clos,  il  est  hypertendu.  Ce  sont 
là  des  notions  déjà  anciennes  et  que  Bataillon,  J.  Loeb, 
B.  S.  Lillie  et  bien  d’autres  ont  prises  comme  point  de 
départ  de  leurs  études  analytiques  sur  la  fécondation.  Il 
faut  en  effet,  que  cet  état  cesse  pour  que  le  développe- 
ment ontogénétique  puisse  se  mettre  en  marche.  Le  sper- 
matozoïde est,  pour  cela,  l’agent  le  plus  naturel  et  le 
meilleur,  mais  l’expérimentateur  peut  atteindre  au  même 
résultat  par  des  moyens  que  nous  examinerons  dans  le  der- 
nier paragraphe  de  ce  chapitre.  Nous  devons  toutefois 
rechercher,  auparavant,  la  cause  de  Tinertie  inévitable 
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dans  laquelle  tombe  l’œuf,  après  avoir  parcouru  un  cycle 
de  processus  dont  tous  sont  nécessaires  au  même  titre. 

L»a  maturation,  en  réalité,  est  une  préparation  au  dé- 
veloppement ontogénétique  ; nous  montrerons  même, 

I dans  la  suite,  qu’elle  a la  valeur  d’un  stade  de  l’ontogé- 
nèse ; mais  pourquoi  l’œuf  ne  peut-il  pas  le  dépasser  par 
ses  seules  forces  ? Pourquoi  faut-il  une  intervention  exté- 
rieure ? A ces  questions,  on  ne  peut  encore  répondre  que 
par  des  hypothèses,  mais  l’une  d’entre  elles  s’appuie  sur 
un  groupement  de  faits  suffisant  pour  être  élevée  au  rang 
de  théorie.  Nous  l’examinerons  ici,  quitte  à empiéter  sur 
les  chapitres  de  la  fécondation  et  de  la  parthénogénèse 
parce  que,  telle  que  nous  la  comprenons,  les  processus 
dont  elle  cherche  à rendre  compte  et  que  le  spermatozoïde 
déclanche  normalement,  aboutissent  au  dernier  parachè- 
vement de  la  maturation  et  à la  transformation  de  Tœuf 
mûr  en  un  germe  véritable. 

C’est  à Bataillon  (1902  à 1929)  que  nous  devons 
cette  théorie  et  elle  peut  s’exprimer  en  quelques  mots  ; 
l’œuf  inerte,  imperméable,  en  hypertension  osmotique, 
est  intoxiqué  par  ses  déchets  et  c’est  pour  cela  que  son 
évolution  ultérieure  est  inhibée.  Qu’on  lui  permette  de 
réagir,  de  « s’épurer  » et  il  reprendra  le  cours  de  son  dé- 
veloppement. Parmi  ces  déchets,  il  faut  attacher  une  im- 
portance particulière  à GO*.  L’œuf  en  inertie  est  en  état 
de  semi-asphyxie. 

Voyons  les  faits  que  l’on  peut  invoquer  à l’appui  de  * 
cette  idée,  assurément  intéressante. 

Dès  1910,  Bataillon  constatait  que  si  Ton  place  des 
œufs  d' Ascaris  mégalo cephala  dans  des  conditions  de  tempé- 
rature convenable,  mais  en  vase  clos  et  sous  quel- 
(jues  centimètres  cubes  de  sérum  artificiel,  ils  se  seg- 
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mentent,  mais  leur  évolution  est  enrayée  au  bout  de 
quatre  jours  environ. 

A ce  moment,  l’examen  histologique  des  larves  montre 
que  tous  les  noyaux  sont  en  métaphase  ou  au  repos  ; il 
n’y  a pas  d’intermédiaire.  On  peut  en  conclure  que  lors- 
que l’épuisement  de  la  réserve  d’oxygène  et  la  pollution 
du  liquide  ambiant  intoxiquent  le  cytoplasme,  l’as- 
phyxient et  l’empêchent  de  se  libérer  de  ses  déchets,  les 
mitoses  commencées  vont  jusqu’à  mi-chemin,  puis  s’ar- 
rêtent, et  celles  qui  se  sont  achevées  ne  recommencent 
pas  leur  cycle.  Si  on  compare  cette  donnée  expérimen- 
tale au  fait  que,  dans  les  conditions  normales,  quand 
l’inertie  de  l’œuf  s’établit,  son  appareil  nucléaire  est  tou- 
jours, soit  à l’état  de  vésicule  germinative  ou  de  pronu- 
cleus  femelle,  soit  en  métaphase  de  la  première  ou  de  la 
seconde  mitose  de  maturation,  le  rapprochement  devient 
saisissant. 

Plus  tard,  Vlès  a observé  chez  l’Oursin,  qu’au  moment 
de  la  fécondation,  l’œuf  rejette  dans  le  liquide  ambiant 
une  bouffée  de  GO^.  Nous  n’accepterons  cependant  ce 
fait  que  sous  réserve,  car  sa  réalité  a été  contestée 

Enfin,  tout  récemment,  Bataillon  (1929)  a apporté 
un  argument  très  démonstratif  en  faveur  de  ses  vues.  Si 
l’on  soumet  des  œufs  parfaitement  mûrs  d^Hyla,  placés 
dans  l’eau  pure,  à un  barbottage  de  GO^  pendant  deux 
heures  environ,  ils  sont  bloqués  comme  le  sont  les  œufs 
immatures  dont  nous  avons  rappelé  l’histoire  et,  fécondés, 
montrent  le  même  tableau  cytologique.  Mais  si,  après  le 

^ Notons  cependant  que  Bialaszewicz  et  Bielowski  ont 
constaté  chez  la  grenouille  que  des  œufs  retirés  de  l’oviducte 
dégagent  une  quantité  notable  de  CO^. 
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barbottage,  on  les  place  en  chambre  humide  sur  de  la 
soude  pour  éliminer  GO^,  ils  redeviennent  parfaitement 
normaux,  fécondables  et  ils  évoluent  en  des  embryons 
parfaits.  On  peut  sur  un  même  stock  d’œufs,  répéter 
cette  double  opération  deux  fois  de  suite  avec  les  mêmes 
résultats.  L’expérimentateur  peut  donc  à volonté,  par  ce 
procédé,  inhiber  l’activation,  la  rétablir,  l’inhiber  de 
nouveau,  et  ainsi  de  suite.  L’importance  de  cette  expé- 
rience n’échappera  à personne. 

GO^  n’est  pourtant  pas  seul  en  cause,  pour  Bataillon. 
On  a objectivement  observé,  dans  un  grand  nombre  de 
cas  — et  nous  en  avons  déjà  parlé  plus  haut  — qu’au 
moment  de  l’activation  ou  de  la  fécondation,  quand  l’œuf 
sort  de  son  inertie,  il  rejette  certaines  substances  en  de- 
hors de  lui,  en  se  rétractant  Chez  l’Oursin,  par  exemple, 
cette  rétraction,  toute  passagère  d’ailleurs,  est  bien  con- 
nue et  a été  tout  récemment  mesurée  par  Runnstrôm 
(1928)  ; la  membrane  vitelline  se  soulève  en  une  mem- 
brane de  fécondation  et  délimite  avec  la  pellicule  corticale 
de  l’œuf,  un  large  espace  périvitellin  rempli  d’un  liquide 
clair  dans  lequel  Loeb,  il  y a longtemps  déjà,  a montré 
l’existence  de  colloïdes.  Ghez  la  grenouille,  où  une  mem- 
brane de  fécondation  se  soulève  aussi  au  même  moment, 
le  liquide  périvitellin  contient  des  substances  qui  se 
coagulent  par  les  fixateurs  histologiques  ordinaires, 
et  Konopagkï  (1913)  y a reconnu  la  présence  de  glyco- 
gène et  d’autres  produits  de  la  cytolyse  de  l’œuf.  Ghez 
Nereis  (F.  R.  Lillie),  il  sort  de  la  couche  corticale  de 
l’œuf  une  masse  muqueuse  dans  laquelle  s’engluent 
les  spermatozoïdes.  Ghez  l’^^cam  (Fauré-Fèmiet,  iqiS), 
lorsque  la  fécondation  rompt  l’équilibre  chimique  de  ma- 
turation, une  partie  des  inclusions  élaborées  pendant  la 
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croissance  de  l’oocyte  est  rejetée  à la  périphérie  ; le  gly- 
cogène est  hydrolyse  et  se  répand  à la  surface  où  il  con- 
tribue à former  l’enveloppe  chitineuse  de  l’œuf  fécondé  ; 
une  autre  substance  encore,  un  éther  de  l’acide  ascarylique 
forme,  après  saponification,  une  mince  membrane  qui 
double  la  première  à sa  face  interne.  Chez  les  Mammifères, 
Ed.  van  Beneden  a signalé,  il  y a de  longues  années,  la 
formation  d’un  espace  périvitellin  rempli  de  matériaux 
expulsés  par  l’œuf  dès  qu’il  réagit  à la  fécondation  ; ce  • 
fait  a été  retrouvé  et  généralisé  par  Vander  Stricht  sous  . 
le  nom  de  deutoplasmolyse. 

Nous  pensons  que  toutes  ces  manifestations,  si  diverses 
qu’elles  puissent  être,  ont  la  même  signification  et  ré- 
pondent à ce  que  Bataillon  appelle  la  réaction  propre  de  | 
l’œuf,  par  laquelle  il  sort  de  son  inertie.  j 

Est-ce  véritablement  là  de  l’épuration  ? Les  matériaux  j 
rejetés  intoxiquaient-ils  vraiment  l’œuf  ? Ces  mots  sont  | 
peut-être  exagérés  et  nous  sommes  plutôt  tenté  de  leur 
attribuer  la  valeur  d’une  image.  En  réalité,  ce  que  l’œuf  j 
expulse  à ce  moment  est  souvent  visiblement  utilisé  dans  i 
la  formation  des  enveloppes  ; ce  n’est  donc  pas  à pro-  j 
prement  parler  du  déchet,  mais  ce  n’en  est  pas  moins  | 
une  libération  du  cytoptasme,  qui  s’épure  pour  ne  plus 
contenir  en  lui  que  ce  qui  est  nécessaire  à sa  fonction  i 
morphogénétique.  C’est  cette  idée  que  nous  avions  en  vue  i 
quand  nous  parlions,  un  peu  plus  haut,  d’un  parachè- 
vement nécessaire  de  la  maturation.  ! 

Dalcq  (1928),  dans  ces  derniers  temps  a soulevé  des  , 
objections  contre  la  théorie  d’une  réaction  épuratrice  né- 
cessaire et  des  causes  que  Bataillon  assigne  à l’inertie  de 
l’œuf.  Le  sens  que  nous  venons  de  donner  à l’épuration, 
répond  en  partie  aux  critiques  de  Dalcq  ; il  n’y  a proba-  , 
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blement  que  GOg  qui  exerce  une  action  vraiment  toxique, 
mais  l’élimination  du  reste  n’en  est  pas  moins  une  néces- 
sité, très  répandue  sinon  générale,  peur  que  cesse 
l’inertie. 

Dalgq  attache  une  importance  spéciale  au  cas  de  la 
Pholade (fiarnm  candida)  (Dalcq  1928,  Pasteels  1929, 
1930).  La  fécondation  n’y  est  suivie  d’aucune  rétraction 
visible  de  l’œuf,  il  n’y  a pas  de  soulèvement  d’une  mem- 
brane de  fécondation  et  par  conséquent  pas  de  liquide 
périvitellin.  Rien  ne  trahit  donc  une  « réaction  propre  » 
de  l’œuf. 

Pourtant,  chez  la  Pholade  comme  ailleurs,  l’œuf  est  ré- 
gulièrement monospermique,  il  reste  inerte  s’il  n’est  pas 
fécondé  et  il  serait  étrange  qu’il  ne  s’y  produise  aucun  des 
remaniements  cytoplasmiques  que  le  spermatozoïde  pro- 
voque si  généralement.  Sans  doute  aussi  sa  perméabilité 
j augmente-t-elle  sous  la  même  influence  et  il  se  peut  que, 

I sans  se  soulever,  la  membrane  laisse  sortir  quelque  chose 
I qui  passe  inaperçu.  Chez  Nereis  non  plus,  il  n’y  a pas 
; de  liquide  périvitellin  et  pourtant  il  y a sortie  d’une  masse 
i muqueuse  qui  traverse  la  membrane  vitelline. 

! En  fait,  c’est  la  question  tant  discutée  il  y a quelques 
; années,  notamment  entre  J.  Lqeb  et  Yves  Delage,  qui  re- 
j naît  : le  soulèvement  de  la  membrane  de  fécondation  est- 
il  ou  non  nécessaire  au  développement  de  l’œuf  d’Our- 
I sin  ? Lqeb  lui-même  l’avait  résolue  en  disant  que  l’essen- 
I tiel  n’était  pas  le  « soulèvement  » de  la  membrane,  mais 
le  phénomène  cortical  (une  cytolyse  pour  Loeb)  qui  établis- 
sait des  relations  nouvelles  entre  l’œuf  et  son  milieu. 

On  peut,  en  efifet,  par  des  moyens  divers,  empêcher  le 
soulèvement  et  l’accumulation  de  liquide  périvitellin, 
paais  les  conséquences  de  l’intervention  ne  sont  pas  tou- 
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jours  les  mêmes.  Des  œufs  d’Oursin  qui  ont  séjourné 
24  ou  48  heures  dans  l'eau  de  mer  avant  d’être  fécondés 
(Loeb)  ou  qui  ont  été  soumis  à l’action  de  certains  sucs 
organiques  (Ephrusst)  se  développent  très  bien  sans  mem- 
brane. Mais  qu’on  les  soumette  à l’action  assez  prolongée 
du  sperme  d’Hermelle  et  il  n’en  est  plus  ainsi.  Jamais  un 
spermatozoïde  d’Hermelle  ne  pénètre,  et  la  fécondation 
légitime  n’est  pas  empêchée.  Il  n’y  a pas  de  soulèvement 
de  membrane,  comme  dans  le  cas  précédent,  et  néan- 
moins le  développement  commence.  Mais  il  s’arrête  bien- 
tôt, les  blastulas  sont  massives,  compactes  et  meurent 
par  cytolyse  au  moment  de  la  gastrulation  où  même  plus 
tôt  encore  (Brachet,  iqiô,  Courrier,  1923-24). 

Visiblement,  dans  ce  cas,  la  membrane  vitelline  ne 
laisse  pas  passer  l’eau  nécessaire.  Et  la  preuve  qu’il  ne 
s’agit  pas  ici  d’une  imperméabilité  cytoplasmique  ana- 
logue  à celle  de  l’œuf  mur,  c’est  qu’il  suffit  de  secouer  les 
larves  avant  qu’elles  ne  meurent,  de  rompre  mécanique- 
ment  l’enveloppe  qui  les  enserre  ou  de  la  cytolyser  par 
l’acide  butyrique,  pour  qu’elles  guérissentet  donnent  des  J; 
Plutei  parfaits  (Brachet,  Courrier).  La  conclusion  que 
l’on  peut  dégager  de  ces  faits  est  que,  chez  l’Oursin, 
dans  certaines  conditions,  la  membrane  peut  être  assez 
perméabilisée,  par  une  amorce  de  cytolyse  par  exemple,  ! | 
pour  laisser  passer  sans  se  soulever  ce  qui  sort  de  l’œuf  au  a| 
momentoùil  est  activé.  Il  reste  possible  que  chez  la  Pholade,  ■ ; 
il  en  soit  normalement  ainsi.  '' 

* 

* * 

Nous  voici  arrivés  maintenant  au  seuil  du  chapitre  le  '- 
plus  important  de  la  physiologie  de  l’œuf  mûr  : rétudei] 
de  ses  propriétés  ontogénétiques  et  des  potentialités  évo-|ï| 
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lutives  qu’il  possède  ; notons  en  passant,  que  ce  que  nous 
appelons  potentialités  n’est  autre  chose  que  ce  qu’on  dé- 
signe habituellement  sous  le  nom  de  tendances  hérédi- 
taires : nous  n’emploierons  pas  cette  expression  parce  que 
le  mot  hérédité  est  indissolublement  associé  dans  l’esprit 
à celui  d’évolution,  de  lente  acquisition  ; les  potentialités 
évolutives,  au  contraire,  impliquent  l’idée  d’actualité  : 
c’est,  si  l’on  veut,  l’état  actuel  de  l’hérédité.  Nous  avons  à 
en  étudier  le  mécanisme  et  les  manifestations,  abstraction 
faite  de  la  façon  dont  elles  furent  acquises  au  cours  des 
temps. 

Pour  aborder  ces  questions  avec  quelque  profit,  il  est 
bon  d’en  tracer  tout  d’abord  les  limites  et  de  bien  définir 
les  points  sur  lesquels  l’efTort  d’analyse  promet  d’être 
fructueux. 

Il  est  généralement  admis  que  les  gamètes  mâle  et  femelle 
sont  potentiellement  équivalents,  c’est-à-dire  que  la  diver- 
sité de  leur  structure  n’est  qu’une  adaptation  aux  condi- 
tions dans  lesquelles  la  fécondation  doit  s’accomplir  et  le 
développement  se  dérouler.  Cette  dissemblance  serait 
donc  tout  à fait  accessoire  au  regard  de  leurs  propriétés 
fondamentales  qui  resteraient  identiques.  Pour  les  parti- 
sans de  cette  opinion,  la  masse  volumineuse  de  l’œuf  est 
essentiellement  une  réserve  alimentaire,  qui  n’a  en  elle- 
même  aucune  potentialité  ontogénétique  et  qui  fournit 
simplement  à l embryon  la  substance  de  son  corps  ; le 
cytoplasme  ne  serait  donc  pas  à proprement  parler  la 
source  des  énergies  mises  en  œuvre  au  cours  du  dévelop- 
pement ; celles-ci  auraient  pour  origine  probablement 
exclusive  le  noyau,  et  comme  les  noyaux  mâle  et  femelle 
sont  incontestablement  équivalents,  l’égalité  des  gamètes 
en  découle  nécessairement. 
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L’idée  a évidemment  la  logique  pour  elle  ; à la  simple 
réflexion,  la  disjonction  sexuelle  se  présente  à l’esprit 
comme  une  subdivision,  tendant  à répartir  également  sur 
deux  facteurs  les  charges  de  la  fécondation.  De  muL 
tiples  faits  d’observation  lui  ont  donné  une  consécration 
apparente  ; tels  sont  : l’identité  manifeste  et  assurément 
très  remarquable  de  l’évolution  de  la  chromatine  dans 
les  cellules  sexuelles  des  deux  sexes  ; les-  modalités  de 
certaines  formes  de  la  conjugaison  chez  les  Infusoires, 
où  les  gamètes  se  ressemblent  au  point  qu’il  est  impos- 
sible de  les  différencier  en  mâles  et  femelles  ; les  expé- 
riences de  mérotomie  d’où  l'on  a pu  conclure  qu’un 
fragment  de  cytoplasme,  dépourvu  de  noyau,  est  inca- 
pable de  vie  active  et  surtout  de  régénération,  etc.  Enfin, 
il  est  indéniable  que  cette  idée  s’est  renforcée  sous  l’em- 
pire de  certaines  conceptions  théoriques  qui  ont  le  point 
commun  de  vouloir  localiser  les  tendances  héréditaires  | 
dans  des  particules  matérielles,  figurées  ou  tout  au  moins 
spécifiques,  indépendantes  du  protoplasme  banal  (Nageli,  ^ 
Weismann,  O,  Hertwig  et  d’autres).  |l 

Nous  laisserons  de  côté,  pour  le  moment  du  moins, 
tous  ces  systèmes  : fidèle  à la  méthode  que  nous  avons 
adoptée  jusqu’ici,  nous  ne  demanderons  au  raisonnement 
que  de  nous  guider  dans  l’analyse  des  faits. 

Nous  considérons  comme  très  probable,  qu’à  l’origine 
du  phylum  des  Métazoaires,  les  produits  sexuels  étaient 
équivalents  et  leur  différenciation  peu  profonde.  Mais  il 
s’agit  là  du  passé  et  si,  pour  en  avoir  une  représentation 
satisfaisante,  il  est  légitime  de  suppléer  par  l’hypothèse  à 
l’absence  irrémédiable  de  documents  objectifs,  il  en  va 
tout  autrement  quand  on  envisage  les  animaux  actuelle- 
ment vivants.  Pour  eux,  la  question  de  savoir  si  le  sper- 
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matozoïde  et  l’œuf  sont  potentiellement  équivalents  reste 
ouverte. 

En  somme,  le  problème  à étudier  offre  deux  aspects  : 

Suffirait-il  de  donner  au  spermatozoïde  des  matériaux 
nutritifs  assimilables  par  lui,  pour  qu’il  les  organise  en 
un  œuf  et  parvienne,  grâce  à eux,  à construire  un  em- 
bryon ? 2®  L’œuf  mûr  peut-il,  par  un  procédé  quel- 
conque excluant  totalement  l’action  d'un  spermatozoïde, 
entrer  en  activité  et  donner  naissance  à un  nouvel  orga- 
nisme ? 

Pc*ur  résoudre  la  première  de  ces  questions,  l’idée  qui 
vient  d’emblée  à l’esprit  est  de  créer  un  milieu  nutritif 
aussi  parfait  que  possible  et  d’y  faire  pénétrer  les  sperma- 
tozoïdes. Cet  essai  a été  tenté  par  De  Meyer,  qui  a mis 
des  spermatozoïdes  d'Oursins  dans  un  extrait  d’œufs 
broyés  provenant  de  la  même  espèce  animale.  Des  expé- 
riences analogues  ont  été  faites  un  peu  plus  tard,  chez 
les  Oiseaux,  par  J.  Loeb  et  Bancroft.  Le  résultat,  au 
point  de  vue  qui  nous  intéresse,  a été  nul.  De  Meyer  a 
bien  vu  la  tête  spermatique  s’imbiber  de  liquide  et 
gonfler  en  une  sorte  de  pronucleus,  mais  c’est  à peu  près 
tout.  Gela  semble  indiquer  qu’il  y a peu  de  bénéfice  à 
tirer  de  semblables  tentatives,  même  plus  perfectionnées; 
par  contre,  d’autres  méthodes  donnent,  heureusement,  des 
résultats  pins  positifs.  L’une  d’elles  est  la  mérogonie 
(Boveri,  Yves  Delage,  Edm.  B.  Wilson,  Zeleny,  etc), 
telle  qu’elle  peut  être  pratiquée  chez  les  Echinodermes,  les 
Mollusques  et  les  Annélides.  On  coupe  un  œuf  en  deux 
fragments,  dont  un  seul  contient  le  noyau  : le  fragment 
anuclééest  parfaitement  susceptible  d’être  fécondé  et  s’il  est 
suffisamment  grand,  de  donner  une  larve.  Le  spermato- 
zoïde a trouvé,  en  effet,  dans  ce  cas,  son  milieu  idéal, 
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c’est'à-dire  le  cytoplasme  vivant  d’un  œuf  de  son  espèce  ; 
en  fait,  le  développement  peut  se  poursuivre  assez  loin 
sans  l’intervention  du  noyau  femelle.  j 

Cette  expérience  donne  prise  à deux  interprétations.  | 
Delage  estimait  que  dans  la  fécondation  mérogonique,  le 
fait  essentiel  est  que  l’introduction  d’un  noyau  et  d’un  j 

centrosome  actifs  dans  le  fragment  anucléé,  rend  possibles  | 

des  divisions  cellulaires  dont  le  cytoplasme  seul  est  inca-  j 
pable,  mais  sans  conférer  pourtant  à ce  cytoplasme  des 
propriétés  évolutives  qu’il  ne  possédait  pas.  Giard,  au 
contraire,  voulait  voir  dans  la  mérogonie  une  parthéno-  i 
génèse  mâle,  entendant  par  là  que  le  cytoplasme  n’est 
qu’un  simple  matériel  d’élaboration  pour  le  spermato 
zoïde,  le  mettant  en  mesure  de  subir  sa  propre  ontogé - 
nèse  ; il  voyait  dans  cette  expérience  la  preuve  de  l’équi- 
valence complète  des  deux  gamètes  II  est  clair,  toutefois, 
et  Delage  l’a  fait  remarquer,  que  ce  raisonnement  n’est 
soutenable  qu’à  la  condition  d’admettre  a priori  que  le 
cytoplasme  est  totalement  dépourvu  de  potentialités  onto- 
génétiques,  c’est-à-dire  de  tendances  héréditaires  ; or, 
toutes  les  recherches  modernes  d’embryologie  expérimen- 
tales ont  amplement  démontré,  ainsique  nous  le  verrons, 
qu’il  n’en  est  pas  ainsi. 

Dans  cette  controverse,  Delage  a raison,  mais  pour  le 
démontrer  définitivement,  la  mérogonie  pure  et  simple 
est  insuffisante  ; deux  autres  procédés  expérimentaux  : la 
mérogonie  croisée  et  la  polyspermie  fourniront  des  argu- 
ments plus  probants. 

La  mérogonie  croisée  entre  espèces  très  éloignées  est 
particulièrement  avantageuse,  car  l’influence  éventuelle 
du  spermatozoïde  pourra  y être  reconnaissable,  non  à 
de  menus  détails  de  structure  dans  des  larves  déjà  âgées, 
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mais  à des  caractères  tranchés,  apparaissant  dès  les  pre- 
mières phases  du  développement. 

A ce  point  de  vue,  E.  Godlewsri  jun.  (1906),  a réalisé 
une  expérience  suggestive  : il  féconde  un  fragment  anu- 
cléé  d’œuf  à' Echinas  par  un  spermatozoïde  à’ Antedon, 
qui  appartient  à une  autre  lamille,  celle  des  Grinoïdes.  Le 
noyau  et  le  centrosome  ainsi  introduits  sont  parfaitement 
capables  d’assimiler  le  cytoplasme  étranger,  car  tous 
deux  s’accroissent  et  se  divisent  un  grand  nombre  de  fois, 
entraînant  la  division  du  cytoplasme  et  un  début  d’onto- 
génèse. Si  le  spermatozoïde  à' Antedon  ne  trouvait  dans 
le  cytoplasme  d' Echinas  qu’un  matériel  d'élaboration  le 
mettant  à même  de  développer  ses  potentialités  ontogéné- 
tiques  personnelles,  il  est  clair  que  la  segmentation,  la 
gastrulation  et  la  formation  du  mésenchyme  primaire  se 
feraient  suivant  le  type  Antedon  pur.  Or,  il  n’en  est  rien, 
le  fragment  rnéroxonique  croisé  réalisé  par  Godlewski, 
forme  son  mésenchyme  primaire  et  se  transforme  en  gas- 
trula,  exactement  comme  le  fait  un  œuf  à'Echinas,  sans 
aucune  trace  d’hybridation.  Le  spermatozoïde,  jusque-là, 
n’a  donc  influé  en  rien  sur  le  développement  ; il  n‘a  fait 
que  fournir  au  cytoplasme  de  l’œuf  le  moyen  de  se  seg- 
menter et  de  développer  des  propriétés  qui  lui  appar- 
tiennent en  propre. 

Il  est  vrai  que  dans  cette  expérience  le  développement 
ne  dépasse  pas  le  stade  gastrula,  mais  s’il  pouvait  se 
poursuivre  et  si  des  caractères  de  Grinoïde  apparaissaient 
dans  la  suite,  la  conclusion  n’en  serait  pas  modifiée.  Nul 
né  conteste,  en  effet,  que  le  spermatozoïde  apporte  sa  part 
d’hérédité,  mais  ce  qu’il  fallait  démontrer,  c’est  que  le 
cytoplasme  de  l’œuf  apporte  aussi  la  sienne  et  nous  ve- 
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nons  de  voir  que  celle-ci  est  déterminante,  au  moins  pour 
les  premiers  stades  du  développement. 

La  polyspermie  expérimentale,  sous  la  forme  spéciale 
qu’elle  affecte  chez  les  Amphibiens  anoures  (Brachet, 
1910)  est  plus  démonstrative  encore  et  fera  table  rase  des 
dernières  incertitudes. 


Fig.  2 1.  — OEuf  polyspermique  de  Rana  fusca,  montrant  en  coupe  trois 
énergides  spermatiques.  Au  centre  de  l’une  d’entre  elles,  le  pronecleus 
femelle  a copulé  avee  le  pronucleus  mâle.  (D’après  A.  Brachet.) 

Nous  avons  vu  (page  96)  que  dans  la  polyspermie 
moyenne  typique,  quand  une  dizaine  au  plus  de  sperma- 
tozoïdes pénètrent,  par  des  points  assez  éloignés  les  uns 
des  autres,  dans  l’bémispbère  supérieur  de  l’œuf  de  gre- 
nouille, chacun  d’entre  eux,  au  bout  de  peu  de  temps, 
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édifie  un  pronucleus  mâle  et  crée  dans  le  cytoplasme  une 
vasle  énergide,  qui  reste  indépendante  de  ses  voisines. 
Chaque  spermatozoïde  prend  donc  possession  d’une  partie 
très  notable  de  l’œuf  et  la  conserve  pour  lui.  Un  seul  des 
pronuclei  mâles  ainsi  formés  copule  avec  le  pronucleus 


Fig.  22.  — Œuf  pentaspermique  de  Rana  Jusca.  Les  énergides  entrent 
synchroniquement  en  mitose.  (D’après  A.  Brachet.) 

femelle  (fig.  21).  C’est  celui  dont  l’énergide,  par  le 
hasard  du  point  de  pénétration,  occupe  la  partie  de  l’œuf 
où  s’est  faite  l’expulsion  des  globules  polaires.  Tous 
les  autres  restent  à l’état  de  pronuclei  dans  leur  énergide, 
exactement  comme  dans  un  fragment  mérogonique  anu- 
cléé. 
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Bientôt,  ioas  les  noyaux  de  l’œuf  polyspermique  entrent 
synchroniquement  en  mitose  normale,  bipolaire.  Chacune 
des  énergides  spermatiques  fonctionne  donc  comme  une 
cellule  en  voie  de  division  caryocinétique,  et  finalement 
l’œuf  se  segmente  en  autant  de  hlastomères  qu’il  a pénétré 
de  spermatozoïdes  ^ (Qg.  22  et  3o). 

Si  le  spermatozoïde  était  vraiment  totipotent,  s’il  im- 
posait au  cytoplasme  qui  l’entoure  une  évolution  dictée 
par  son  seul  dynamisme,  chaque  énergide  agirait  pour 
son  propre  compte  et  le  développement  de  l’œuf  entier 
ferait  tout  à fait  chaotique. 

Bien  au  contraire,  dans  les  cas  réussis,  on  obtient  des 
larves  parfaitement  normales,  capables  d’éclore  et  de  vivre 
plusieurs  jours  (fig.  3i,  32).  Les  raisons  de  leur  mort 
relèvent  de  causes  tout  à fait  étrangères  à celles  que  nous 
traitons  ici  et  nous  aurons  l’occasion  de  les  examiner  plus 
tard 

Une  conclusion  essentielle  se  dégage  de  ces  ex  périences  ; 
elle  est  en  contradiction  avec  toutes  les  théories  qui  dé- 
fèndent  l’équivalence  potentielle  des  gamètes  mâles  et  fe- 
melles. On  peut  la  formuler  comme  suit  : la  destinée  d'an 

\ 

1 Evidemment,  chacun  de  ces  hlastomères  contient  deux 
noyaux  et  deux  asters.  Mais  dans  la  suite,  un  réglage  se  fait 
par  un  processus  que  nous  ne  pouvons  examiner  ici  et  l’im- 
mense majorité  des  hlastomères  deviennent  uninucléés  (Bra- 

' CHET,  1910;  Herlant,  1911). 

2 II  est  bon  d’insister  sur  le  fait  que  la  polyspermie  n’a  pas 
toujours  les  mêmes  conséquences  que  dans  l’œuf  de  grenouille, 
Chez  les  Echinodermes  où  elle  a fait  l’objet  d’un  beau  travail 
de  Boveri  (1907),  elle  affecte  une  allure  tout  autre  que  chez 
les  Amphibiens  et  devient  aussi  un  précieux  moyen  d’analyse, 
mais  pour  des  questions  d’un  autre  ordre  que  celles  que  nous 
traitons  ici. 
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spermatozoïde,  ou  d'une  façon  plus  générale  d’un  pronu- 
de  as  ou  même  d’un  noyau  quelconque,  est  sous  la  dépen  - 
dance  absolue  de  la  qualité  du  cytoplasme  dans  lequel  il  se 
trouve  plongé  (Bhaghet,  igioBovERi,  igio)  B est  im 
agent  de  division,  joue  un  rôle  indéniable  dans  l’accoin- 
plissement  du  métabolisme  cellulaire  et  peut  même,  éven- 
tuellement, lui  imprimer  certains  caractères  de  détail, 
mais  c’est  tout. 

Pour  résumer  ce  long  exposé,  nous  dirons  que  dans 
l’état  actuel  de  nos  connaissances,  le  spermatozoïde  des 
Métazoaires  ne  possède  ni  virtuellement,  ni  même  à l’état 
latent,  les  potentialités  nécessaires  à la  formation  d’un 
organisme  semblable  à celui  dont  il  provient.  L’expé- 
rience a,  jusqu’ici,  prouvé  l’exactitude  de  cette  notion 
dont  la  portée  biologique  est  considérable  ; les  objections 
qu'on  y ferait  et  qui  n’auraient  d’autre  base  que  des  rai- 
sonnements a priori,  inaccessibles  à l’observation  et  à 
l’expérimentation,  ne  pourront  pas  l’ébranler. 

Nous  voilà  ainsi  amené,  par  exclusion,  à attribuer  un 
rôle  prépondérant  à l’œuf  dans  la  continuité,  sinon  de  la 
vie,  du  moins  de  la  forme  et  de  la  composition  des  orga- 
nismes. 

Il  faudrait  s’en  tenir  à cette  formule  encore  vague  si  on 
ne  disposait  de  moyens  expérimentaux  précieux,  capables 
de  faire  sortir  l’œuf  de  son  état  d’inertie  et  de  provoquer 
chez  lui  un  développement  complet  en  substituant  à l’ac- 
tion du  spermatozoïde  celle  d’agents  physiques,  chimi- 

^ Nous  avons  déjà  vu  (page  141)  que  l’état  du  cytoplasme 
impose  aussi  au  noyau  les  caractères  morphologiques  qu’il 
affecte  dans  la  maturation  de  l’œuf. 
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qaes  ou  mécaniques.  Les  pionniers  de  ces  méthodes 
(J.  Lœb,  Yves  Delage,  Bataillon),  ont  ouvert  à l’expéri- 
mentation un  vaste  et  nouveau  champ  d’action,  la  parthé- 
nogénèse  artificielle  ou  expérimentale. 

MaiSj  objectera-t-on,  la  question  de  savoir  si  un  œuf 
peut  ou  non  donner  un  embryon  sans  l’intervention  d’un 
spermatozoïde  est  déjà  tranchée,  attendu  qu’il  existe  dans 
la  nature,  chez  les  Insectes  et  ailleurs,  des  œufs  normale- 
ment parthénogénétiques  ; ces  œufs  ont  subi  une  prépara- 
tion morphologique  analogue  à celle  des  autres,  car  ceux 
qui,  dérogeant  à la  loi  générale,  ne  forment  qu’un  glo- 
bule polaire  au  lieu  de  deux  sont  plutôt  rares 

Evidemment,  l’existence  même  de  la  parthénogénèse 
naturelle  prouve  que  les  œufs  qui  en  sont  capables  pos- 
sèdent toutes  les  potentialités  et  tout  le  dynamisme  néces- 
saire à l’édification,  dans  des  conditions  de  milieu  favo- 
rables, d’un  organisme  nouveau.  Mais  il  ne  faut  pas  perdre 
de  vue  que,  pour  eux,  le  problème  de  la  disjonction  des 
sexes  et  de  la  division  du  travail  qui  en  est  la  conséquence, 
ne  se  pose  pas  plus  que  dans  la  sporulation  ou  le  bour- 
geonnement ; l’essai  d’interprétation  que  nous  avons 
donné  de  ces  derniers  modes  de  reproduction  au  chapitre 
premier,  leur  est  physiologiquement  applicable.  Recher- 
cher la  valeur  exacte  de  cette  division  du  travail  dont  nous 
venons  de  parler,  tel  est  avant  tout  l’objet  de  ce  livre  ; 
l’expérience  naturelle  qu’est  la  parthénogénèse  spontanée, 
loin  d’avoir  une  valeur  explicative,  ne  fait  que  rendre  plus 
attachant  le  problème  delà  fécondation  ; en  fait,  la  parthé- 
nogénèse  expérimentale  en  est  un  précieux  moyen  d’ana- 
lyse et  c’est  cela  qui  lui  donne  toute  son  importance. 
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La  parthénogenèse  expérimentale,  envisagée  sous  son 
jour  véritable,  apparaît  comme  un  moyen  d’analyse  des 
propriétés  de  Tœuf  mûr  et  des  changements  qu’y  apporte 
la  fécondation.  Les  premières  seules  nous  occuperont  dans 
ce  chapitre. 

Avant  d’entrer  dans  le  détail  et  d'examiner  les  procédés 
mis  en  œuvre,  il  nous  semble  préférable  d’énoncer,  dans 
son  expression  générale,  la  conclusion  d’ensemble  qui  se 
dégage  des  faits  observés. 

Sous  des  influences  très  diverses,  d’ordre  chimique, 
physique  ou  mécanique,  un  œuf  mur,  qui  sans  cela  n’eût 
pu  sortir  de  son  état  d’inertie,  entre  en  développement, 
parcourt  régulièrement  les  divers  stades  de  son  évolution 
et  peut  donner  naissance  à un  organisme  nouveau  tout  à 
fait  normal.  En  réalité,  si  l’entrée  en  développement  par- 
thénogénétique  se  fait  bien,  il  est  rare  qu’il  puisse  se  pour- 
suivre jusqu’à  son  achèvement.  On  commence  à connaître 
les  causes  de  cet  échec  ; elles  seront  examinées  au  cha-r 
pitre  V.  Notons  simplement  ici,  que  Delage  a maintenu 
en  vie  de  petits  Oursins  parthénogénétiques  pendant  trois 
ans,  que  Bataillon,  J.  Loeb,  Goldsghmidt,  Parmenter 
et  d’autres,  ont  réussi  à élever  des  têtards  de  grenouille 
jusqu’à  la  métamorphose  et  bien  au  delà  ; ces  résultats 
remarquables  ne  laissent  subsister  aucun  doute. 

Voilà  donc  établie  de  façon  définitive  la  possibilité  de 
provoquer  dans  l’œuf,  par  des  moyens  de  laboratoire,  un 
ensemble  de  phénomènes  qui  jusqu’alors  étaient  la  pro- 
priété exclusive  d’un  agent  vivant  ; mais  d’autres  consé- 
quences amplifient  encore  la  portée  de  cette  conclusion  : 
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il  résulte  de  la  nature  des  méthodes  employées  et  du  mé- 
canisme par  lequel  l’œuf  réagit  vis-à-vis  d’elles,  que  pour 
se  développer  en  un  organisme  il  lui  manque  fort  peu  de 
chose.  C’est  ce  que  Dela.ge  (1908)  a exprimé  très  exac- 
tement en  disant  : 

« Il  suffit  de  déclancher  le  mécanisme  en  forçant  la 
cellule  à faire  les  premiers  pas  vers  la  division,  pour 
qu’elle  achève  ensuite  de  parcourir  toute  la  route.  » Et 
Bataillon  (19  ro)  émet  une  idée  très  analogue  quand  il 
dit  (page  i34):  « (dans  la  parthénogénèse  expérimentale) 
nous  rendons  capable  de  division  la  cellule-œuf  incapa- 
ble : le  reste  est  affaire  d’organisation.  » 

L’œuf  mûr  et  vierge  ne  peut  pas  se  diviser  ; qu’on  réa- 
lise en  lui  les  conditions  nécessaires  à une  mitose  normale^ 
et  aussitôt  tout  se  déclanche  ! Nous  verrons  plus  tard  com- 
bien cette  formule  simple  cache  de  processus  compliqués  ; 
le  lecteur  pourra  s’en  faire  une  idée,  incomplète  d’ailleurs, 
en  se  remémorant  les  causes  que  nous  avons  assignées  à 
l’état  d'inertie  de  l’œuf  non  fécondé.  Toutefois,  elle  n’en  a 
pas  moins  l’avantage  de  donner  une  forme  précise  au  pro- 
blème de  la  fécondation. 

La  pénétration  d’un  spermatozoïde  réalise  sans  doute 
les  conditions  d’une  rriitose,  les  agents  de  parthénogénèse 
expérimentale,  également  ; mais  y arrivent-ils  par  le 
même  procédé  ? Il  est  certain,  d’autre  part,  que  l’in- 
fluence du  spermatozoïde  ne  se  limite  pas  à l’accomplis- 
sement de  ce  premier  acte  ; peut-être  ne  peut-on  pas  en 
dire  autant  de  la  parthénogénèse  artificielle,  et  dès  lors  sa 
comparaison  avec  la  fécondation  constituera  un  utile 
moyen  d’investigation.  Il  s’en  dégagera  ce  qu'ils  ont  de 
commun  et  ce  que  chacun  d’eux  a de  spécifique,  et  la  si- 
gnification biologique  des  changements  apportés  dans 


PARTHÉNOGENÈSE  EXPÉRIMENTALE 


l63 


l’œuf  par  l’élément  mâle  s’éclairera  d’un  jour  nouveau 
(V.  chapitre  V). 

Cet  aperçu  montre  bien  la  portée  véritable  de  la  par- 
thénogénèse  expérimentale,  qu’il  faut  considérer  non  pas 
comme  un  artifice  destiné  à remplacer  la  fécondation 
vraie,  mais  comme  un  moyen  de  l’analyser,  au  même 
titre  et  dans  la  même  mesure  que  certaines  formes  de  la 
polyspermie. 

Pour  le  moment,  qu’il  nous  suffise  de  retenir  que  les 
potentialités  de  l’œuf  diffèrent  fondamentalement  de 
celles  du  spermatozoïde,  qu’il  est  en  réalité  totipotent  et 
que  l’amphimixie  nucléaire,  c’est-à-dire  la  copulation 
des  deux  pronuclei  avec  le  rétablissement  subséquent  du 
nombre  normal  des  chromosomes,  n’est  pas  une  condi- 
tion sine  qua  non  du  développement  des  propriétés  oh- 
togénétiques  de  l’œuf. 

A la  rigueur,  nous  pourrions  nous  en  tenir  là,  mais  vu 
l’importance  du  problème  biologique  que  soulève  la  par- 
thénogénèse  expérimentale,  nous  indiquerons  succincte- 
ment les  techniques  employées  et  les  théories  que  leurs 
auteurs  ontbàtiessur  elles.  Celles-ci,  dues  àLoEB,  Delage, 
Bataillon,  R. -S.  Lillie,  E.  Just,  A.  Dalcq  et  d’autres, 
ont  été  l’objet  de  discussions  longues  et  passionnées.  Elles 
sont  clairement  exposées  et  critiquées  dans  des  livres 
spéciaux  qu’ont  publiés  Loeb  (iqiS),  Delage  et  Golds- 
MiTH,  Gaullery  (1918)  et  plus  récemment,  Dalcq  (1928). 

Les  procédés  employés  pour  provoquer  l’activation  de 
l’œuf  vierge  sont  extrêmement  variés  et  même  parfois  dé- 
concertants par  leur  simplicité.  C’est  ainsi  qu’il  y a long- 
temps déjà  que  Tighomiroff,  en  brossant  des  œufs  de  vers 
à soie,  a remarqué  qu’un  certain  nombre  d’entre  eux  se 
développaient  ; on  sait  aussi  qu’il  suffit  de  secouer  des 
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œufs  d’ Astérie,  au  moment  où  ils  se  préparent  à expulser  ; 
leurs  globules  polaires,  pour  qu’ils  entrent  en  segmenta-  | 
tion  et  on  obtient  le  même  résultat  en  les  cbauffant  légè- 
rement pendant  peudetemps(DELAGE,  R. -S.  Lillie,  etc.). 
Enfin  Bataillon,  en  faisant  suivre  Télévation  de  tempé-  j 
rature  d’un  refroidissement  brusque,  a observé,  dans  | 
Tœuf  de  grenouille,  de  vagues  indices  d’une  segmentation, 
d’ailleurs  complètement  abortive.  j 

Dans  ces  procédés,  qui  n’utilisent  que  des  moyens  pu- 
rement physiques,  l’intervention  d’un  seul  agent  conduit  1 
à l’effet  désiré,  et  à ce  point  de  vue,  on  peut  encore  ranger 
à côté  d’eux  faction  de  l’acide  carbonique,  qui  dans  les 
mains  de  Delage  a donné  de  si  brillants  résultats  chez  les 
Etoiles  de  mer.  Tous  méritent  la  désignation  générale  de 
procédés  de  parthénogénèse  en  un  temps.  Les  méthodes 
nouvelles  de  Just  et  de  Dalcq  (1924)  doivent  aussi  être 
rangées  sous  cette  désignation.  Toutefois,  ainsi  que  Ba- 
taillon (1929)  fa  récemment  fait  remarquer,  si  la  par- 
thénogénèse peut  être  provoquée  par  une  seule  « opéra- 
tion » cela  n’implique  pas  que  la  mise  en  activité  de  l’œuf 
se  fasse  en  un  seul  « acte  » . 

Les  procédés  en  deux  temps,  exigent  deux  opérations 
successives,  ayant  chacune  leur  action  propre.  De  ce  chef, 
ils  ont  peut-être  une  valeur  analytique  plus  grande  que 
les  premiers  ; aussi  ont-ils  spécialement  retenu  l’attention 
des  chercheurs.  La  portée  exacte  de  cette  distinction  se 
dégagera  pour  le  lecteur  de  la  comparaison  entre  la  fé- 
condation et  la  parthénogénèse  à laquelle  le  chapitre  v 
sera  consacré. 

Toutes  les  méthodes  de  parthénogénèse  expéri- 
mentale ont  leur  histoire,  en  général  fort  intéressante. 
Elles  ne  sont  pas  nées  du  hasard,  mais  d’une  série 
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d’essais,  de  travaux  d’approche,  de  tâtonnements  préa- 
I labiés. 

j Dans  ce  domaine,  l’œuvre  de  J.  Loeb,  notamment,  est 
un  véritable  modèle  d’ingéniosité  expérimentale  mise  au 
i service  d’un  raisonnement  scientifique  rigoureux.  J.  Loeb 
était  surtout  un  chimiste  et  tous  ses  efforts  ont  tendu  à 
; réaliser  uneparthénogénèse  chimique,  ou  plus  exactement 
réalisée  par  des  agents  chimiques.  Il  est  ainsi  parvenu  à 
découvrir  une  technique  qui,  avec  l’œuf  d’Oursin,  donne 
d’excellents  résultats.  Elle  consiste  à appliquer  successi- 
j vement  à l’œuf  deux  traitements  : le  premier  par  un 
i acide  gras,  spécialement  l’acide  butyrique  le  second 
par  une  solution  saline  hypertonique  à l’eau  de  mer. 

Le  premier  temps  amène  la  formation  de  la  « mem- 
brane de  fécondation  » ou  plutôt,  pour  nous  exprimer 
comme  Loeb  le  fait  dans  ses  derniers  travaux,  modifie  la 
couche  corticale  de  l’œuf,  y produit  une  cytolyse  légère 
à la  suite  de  laquelle  s’engage  une  série  de  réactions 
1 chimiques  qui  sont  essentiellement  des  oxydations.  Si  on 
; laisse  ces  réactions  se  poursuivre  sans  autre  intervention, 

I elles  aboutissent  fatalement  à une  cytolyse  de  l’œuf,  qui 
' se  désagrège  et  meurt.  Elles  sont  donc  engagées  dans  une 
! voie  défectueuse,  et  pour  les  remettre  dans  le  bon  che- 
min, il  faut  qu’intervienne  la  solution  hypertonique  : 

I celle-ci  est  donc  correctrice  de  l’acide  butyrique.  Les 
; deux  temps  se  complètent  l’un  l’autre  : bien  plus,  ils  se 
corrigent  mutuellement,  car  si  l’on  renverse  l’ordre  de 
leur  intervention,  la  parthénogénèse  s’obtient  tout  pa- 

1 

i 

j ^ On  trouvera  tous  les  détails  de  la  technique  dans  les  livres 
de  Lœb,  et  de  Delage  et  Goldsmith. 
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teillement  ; c’est  alors  l’acide  butyrique  qui  corrige  l’in- 
flueace  hypertonique. 

Tout  le  problème  de  la  parthénogenèse  consiste  donc, 
pour  Lœb,  à amorcer  dans  l’œuf  des  processus  d’oxyda- 
tion et  à les  diriger  dans  la  bonne  voie  ; et  généralisant 
son  interprétation,  l’auteur  l’étend  aux  processus  de  la 
fécondation  normale  : le  spermatozoïde,  en  pénétrant  dans 
l’œuf,  lui  apporterait  deux  substances,  qui  joueraient  res- 
pectivement les  rôles  d’agent  cytolysantet  d’agent  correc- 
teur. Tout  comme  la  parthénogénèse,  la  fécondation  se- 
rait donc  un  phénomène  en  deux  temps. 

L’interprétation  de  Lœb  est  d’ordre  chimique  : le 
titre  de  ses  ouvrages  l’atteste  d’ailleurs.  Elle  est  incontes- 
tablement fort  intéressante  et  nous  nous  hâtons  d’ajouter 
que  l’expérience-type,  telle  que  nous  l’avons  résumée  ci-  ; 
dessus,  est  le  résultat  final  d’une  longue  série  de  recher- 
ches préalables  dont  le  remarquable  enchaînement  exclut 
tout  empirisme. 

Il  est  évident  que  les  oxydations  jouent  un  rôle  consi-  \ 
dérable  dans  la  vie  de  l’œuf  en  développement,  que  l’état  1 
d’inertie  qui  caractérise  son  équilibre  de  maturation  dé-  j 
pend  en  grande  partie  du  fait  qu’elles  y sont  supprimées  I 
ou  tout  au  moins  ralenties,  et  qu’une  des  conditions  es-  j 
sentielles  de  la  parthénogénèse  comme  de  la  fécondation  | 
doit  être  d’en  favoriser  le  retour.  L’expérience  a montré  ; 
d’ailleurs  une  élévation  notable  du  taux  des  oxydations  , 
dans  l’œuf  d’Oursin  activé  par  une  méthode  quelconque  I 
(Warburg,  Loeb  et  Wasteney,  Cr.  Shearer,  Runnstrôm 
1928)  ; il  est  incontestable,  enfin,  que  ces  oxydations,  j 
pour  produire  leur  effet  utile,  doivent  se  succéder  dans  un  j 
certain  ordre  et  avec  des  vitesses  déterminées.  Mais  à côté  i 
de  ces  faits,  dont  le  savant  américain  a bien  souligné  la 
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valeur  et  dont  il  a abordé  l’étude  avec  un  esprit  de  mé- 
I thode  remarquable,  il  y a l’interprétation  théorique,  qui 
laisse  encore  prise  au  doute.  On  peut  lui  reprocher^,  no- 
jtamrnent,  de  n’envisager  qu’un  des  aspects  de  la  question, 

I attendu  que  l’œuf,  au  moment  de  la  fécondation  comme 
après  elle,  subil  des  modifications  dont  les  relations  avec 
des  processus  d’oxydation  sont  pour  le  moins  discuta- 
bles. 

Toute  différente  est  l’idée  qui  a guidé  Delage  dans  la 
recherche  d’une  méthode  parfaite  de  parthénogénèse  arti- 
Ticielle.  Elle  a sa  base  dans  la  conception  très  légitime  que 
le  protoplasme  vivant  est  sans  structure,  mais  est  un  mé- 
lange plus  ou  moins  complexe  de  substances  pour  la  plu- 
part à l’état  colloïdal.  Toutes  les  manifestations  essen- 
tielles grâce  auxquelles  se  fait  le  développement  d’un  œuf, 
peuvent  être  ramenées,  pour  Delage,  à des  coagulations 
et  à des  liquéfactions  de  colloïdes,  se  succédant  rythmi- 
quement en  des  endroits  déterminés  : la  disparition  de  la 
j membrane  nucléaire,  le  clivage  des  chromosomes,  1 effa- 
I cernent  du  fuseau  et  des  asters,  seraient  des  liquéfactions; 

|i  l’apparition  du  centrosome,  la  formation  du  fuseau  et  des 
1 asters,  la  production  sur  l’œuf  de  la  membrane  de  fé- 
i condation  rentreraient  dans  la  catégorie  des  coagula- 
tions. 

La  régularité  même  du  rythme  des  processus  de  la  di- 
i vision  cellulaire,  autorisait  à supposer  que  le  déclanche- 
ment de  la  première  ou  des  deux  premières  phases  amè- 
nerait le  déroulement  régulier  de  toutes  les  autres.  Or,  les 
acides  sont  des  coagulants  des  colloïdes  et  les  bases  en 
sont  des  liquéfiants  : Delage  présuma  donc  qu’en  sou- 
i mettant  les  œufs  à l’action  successive  ou  même  simultanée 
d’un  acide  et  d’une  base,  on  réussirait  à mettre  en  marche 
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les  mécanismes  du  développement.  Pour  des  motifs  que 
nous  ne  pouvons  examiner  ici,  son  choix  se  porta  sur  le 
tannin  et  l’ammoniaque,  à des  degrés  de  concentration 
déterminés  par  le  raisonnement  et  par  l’expérience.  Ce 
traitement,  appliqué  aux  œufs  d’Oursin,  fut  d’une  effica- 
cité remarquable  : presque  tous  les  œufs  entrèrent  en  seg- 
mentation et  donnèrent  des  Plutei  normaux. 

L’expérience  répondait  donc  de  façon  pour  ainsi  dire 
idéale  au  raisonnement  préalable  qui  l’avait  suscitée  ; 
toutefois  DelalGe  lui-même,  en  faisant  la  critique  de 
ses  propres  idées  et  en  les  comparant  aux  vues  théoriques 
de  Lœib,  a soin  de  souligner  que  la  concordance  entre 
l'hypothèse  directrice  et  la  démonstration  expérimentale, 
quelque  heureuse  qu’elle  soit,  ne  prouve  nullement  que  la 
première  soit,  de  ce  chef,  définitivement  démontrée.  Il 
est  possible,  en  effet,  que  même  par  les  méthodes  les 
plus  ((  chimiques  »,  le  fait  essentiel  soit  un  changement 
dans  la  perméabilité  des  membranes  ou  de  la  couche  cor- 
ticale de  l’œuf.  Celui-ci,  inerte  jusqu’alors,  et  physiolo- 
giquement emprisonné,  se  trouve  subitement  placé  dans 
des  rapports  nouveaux  et  convenables  avec  le  milieu  am- 
biant ; s’il  parvient  à se  débarrasser  ainsi  dé  ses  déchets 
et  à absorber  ce  qui  lui  manque,  rien  ne  s’oppose  à ad-  , 
mettre  qu’il  ne  devienne  capable  de  se  développer.  C’est 
là,  d’ailleurs,  le  noyau  de  l’hypothèse  par  laquelle  R. -S. 
Lillie  explique  la  parthénogénèse  artificielle  et  il  l’a 
étayée  sur  des  expériences  qui,  pour  ne  pas  être  tout  à 
fait  concluantes,  n’en  sont  pas  moins  fort  intéressantes. 

Il  est  démontré  que  la  perméabilité  de  l’œuf,  réduite  „ 
pendant  la  maturation,  augmente  immédiatement  après 
l’activation,  qu’elle  soit  parthénogénétique  ou  due  à la  fé-  i 
condation  (R. -S.  Lillie,  Herlant).  On  peut  même 
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(Lillie)  en  augmentant  fortement  la  perméabilité  de  l’œuf 
•vierge,  en  voir  sortir  des  substances  qu’il  contenait,  no- 
tamment du  pigment  : c’est  ainsi  encore  qu’on  peut  rem- 
iplacer  impunément  la  solution  hypertonique,  dans  la 
[méthode  de  Lœb,  par  un  .anesthésique,  dont  l’action  est 
très  différente,  etc... 

Le  point  de  vue  de  l’imperméabilité  de  l’œuf  mûr  et 
vierge,  avec  toutes  ses  conséquences,  qui  est  à la  base  des 
[recherches  de  R. -S.  Lillie,  fut  aussi  celui  qui  guida  Ba- 
iTAiLLON  dès  ses  premiers  travaux. 

Ils  ont  eu  surtout  les  Amphibiens  pour  objet,  quel- 
!ques-uns  seulement,  les  Poissons.  Or,  dans  les  réactions 
I de  ces  œufs,  certains  détails  se  présentent  avec  une  net- 
teté admirable,  s’observent  avec  une  extrême  facilité  et 
sont  par  cela  même  aisément  accessibles  à l’expérimenta- 
tion ; nous  citerons,  notamment,  la  rétraction  de  l’œuf 
au  moment  de  la  fécondation,  l’expulsion  d’un  liquide 
périvitellin  grâce  auquel  l’action  de  la  pesanteur  peut 
s’exercer  librement,  enfin  les  changements  d’aspect  que 
[ nous  décrirons,  dans  le  prochain  chapitre,  sous  le  nom 
de  manifestations  dynamiques  de  la  fécondation. 

Pour  Bataillon,  nous  le  savons,  l’œuf  mûr  est  en  état 

• d’hypertension  osmotique  ; son  métabolisme  est  enrayé 
par  l’accumulation  des  déchets  de  son  activité  et  par 

• l’état  de  semi-asphyxie  qui  en  est  la  conséquence. 

Pour  l’activer,  c’est-à-dire  pour  l’inciter  à se  développer, 
il  faut  le  mettre  à même  de  subir  une  première  division 
j nucléaire  assez  bien  équilibrée  pour  qu’elle  soit  suivie, 

I dans  les  délais  normaux,  d’une  division  cellulaire  ty- 
pique : si  le  cycle  est  bien  déclanché,  il  se  poursuivra 
sans  encombre. 

Pendant  longtemps  Bataillon  s’est  efforcé,  soit  par 
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l’emploi  de  solutions  hypertoniques,  soit  par  l’élévation  J 
de  température  suivie  de  refroidissement  brusque,  de  ré-  j i 
duire  l’hypertension  ovulaire  par  soustraction  de  liquide;  \i 
en  replaçant  ensuite  l’œuf  dans  son  milieu  normal,  il  pou- 
vaitse  réhydrater  jusqu'à  ce  que  la  proportion  voulue  fût  jij 
atteinte.  Ces  essais,  sans  être  totalement  infructueux,  n’ont 
donné  que  des  résultats  médiocres  : segmentations  vagues, 
irrégulières,  quelquefois  des  morulas,  mais  pas  davan- 
tage.  Gela  signifiait,  et  l’exemple  de  la  fécondation  nor-  | 
male  accrédite  cette  opinion,  que  le  facteur  déshydrata-  îi 
tion,  si  actif  soit-il  dans  l’activation  de  l’œuf,  n’est  pas  . 
seul  en  cause  ; il  faut  provoquer  la  réaction  totale  qui  suit  i 
immédiatement  l'entrée  du  spermatozoïde  (Voir  page  i45).  | 
Or,  la  réaction  propre  de  l’œuf  est  jusqu’à  un  certain 
point  indépendante  des  agents  qui  la  provoquent,  c’est-à- 
dire  qu’elle  peut  s’effectuer,  selon  l’expression  de  Ba.- j?. 
TAiLLON,  « sous  des  tactismes  divers  » ; elle  a donc  sa  '• 
source  dans  l’œuf  lui-même  et  apparaît  comme  une  ma- 1 
nifestation  de  son  irritabilité  ; elle  appartiendrait  à la |i 
même  catégorie  de  faits  que  la  contraction  musculaire,  \i 
par  exemple.  H 

L’expérience  suivante  vient  à l’appui  de  cette  manière  | 
de  voir  : on  met  en  contact  des  œufs  de  Pelodytes  ou  de  |!t 
Bafu  calamita  et  du  sperme  de  Triton  . Les  œufs  sont  ac- 1) 
tivés,  ils  se  segmentent  ensuite,  mais  fort  irrégulièrement, 
puis  le  développement  avorte.  L’activation  n’a  donc  pas 
réalisé,  dans  ce  cas,  les  conditions  propices  à la  division 
normale  de  l’œuf  ; il  faut  quelque  chose  de  plus. 

Mais  l’examen  des  œufs  àe  Pelodytes  ou  de  Btt/o  ainsi  fi 
traités,  démontre  qu’ils  n’ont  pas  été  fécondés  du  tout, 
Les  spermatozoïdes  de  Triton  n’ont  fait  que  toucher  leur  3 
surface  ; dans  de  rares  cas  on  en  trouve  qui  ont  pénétré, 
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mais  ils  restent  inertes  dans  les  couches  corticales  de  l’œuf. 
L’activation  est  donc,  ici,  d’origine  parthénogénétique 
et  paraît  due  à l’irritation  de  l’œuf  par  le  contact  d’un 
spermatozoïde  étranger. 

C’est  à la  suite  de  ces  observations,  nous  dit  Bataillon, 
qu’il  fut  amené  à tenter  la  parlhénogénèse  par  piqûre.  Elle 
consiste,  comme  son  nom  l’indique,  à piquer,  avec  un 
très  fin  stylet  (20  à 4o  ix)  en  verre  ou  en  platine,  des 
œufs  mûrs  de  grenouille  [Rana  fiisca  se  prête  bien  à 
l’expérience.)  La  technique  est  donc  des  plus  simples. 
Dès  ses  premiers  essais,  Bataillon  obtint  un  certain  nom- 
bre de  petits  têtards,  dont  quelques-uns  allèrent  même 
jusqu’à  la  métamorphose.  Dans  les  mois  qui  suivirent 
la  publication  de  sa  méthode,  celle  -ci  fut  essayée  de 
différents  côtés  et  les  résultats  en  furent  confirmés,  no- 
tamment par  Hennegüy,  Dehoune  et  Braghet  auxquels 
vinrent  bientôt  se  joindre  Mac  Glendon,  Herlant, 
Loeb,  et  plus  récemment  Levy,  H.  Voss,  d’autres  en- 
core. 

Toutefois,  les  réussites  étaient  rares,  atteignaient  à 
peine  io°/o  des  œufs  opérés.  Tous  cependant  réagissaient 
c’est-à-dire  soulevaient  leur  membrane,  expulsaient  leur 
liquide  périvitellin  et  même,  ainsi  qu’il  fut  montré  un  peu 
plus  tard  (Brachet  19  i i),  stabilisaient  leurs  localisations 
germinales.  Il  fallait  donc  pour  obtenir  un  développe- 
ment complet,  quelque  chose  de  plus  que  la  simple  pi- 
qûre et  Bataillon  découvrit  (191 1)  que  ce  quelque  chose 
est  l’introduction  dans  l’œuf,  par  le  stylet,  d’éléments 
figurés  du  sang  ou  de  la  lymphe.  Ils  n’ont  d ailleurs  rien 
de  spécifique  : on  peut  les  prendre  chez  des  Mammifères 
ou  des  Poissons. 

La  parthénogénèse  par  piqûre  devenait  ainsi  un  pro- 
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cédé  en  deux  temps,  comme  ceux  de  Lqeb  et  de  Delage. 
Mais  il  avait  sur  ceux-ci  l’avantage  d'apporter  des  préci- 
sions sur  le  rôle  physiologique  respectif  de  chacun  de  ces 
temps.  Puisque  l’introduction  du  stylet  provoque  l'acti- 
vation totale  de  l’œuf  (et  nous  verrons  au  chapitre  V qu'on 
sait  très  exactement  ce  qu’il  faut  entendre  par  là  dans 
l'œuf  de  grenouille),  le  second  temps  — pénétration  de 
sang  ou  de  lymphe  — ne  peut  avoir  d'autre  effet  que  de 
permettre  une  première  mitose  de  segmentation  bien 
équilibrée.  Bataillon  fait  jouer  aux  corpuscules  sanguins, 
ou  lymphatiques  le  rôle  de  catalyseurs,  tendant  à renfor- 
cer le  système  des  irradiations  astériennes  qui  dirigent  la 
division  cellulaire  et  lui  permettent  ainsi  d’aboutir. 

Ajoutons  enfin  que  Bataillon  a réussi  à activer  les  j 
œufs  d’Amphibiens,  sans  embryogénèse  consécutive,  en 
les  soumettant  à des  vapeurs  de  chloroforme  ou  d’éther,  ; 
à .des  chocs  d’induction,  etc.  D’autres  auteurs,  depuis 
lors,  ont  encore  élargi  le  cadre  des  possibilités.  L’activa- 
tion est  donc  une  réaction  constante,  caractéristique. 

On  ne  manquera  pas  d’objecter  que  les  expressions 
« réaction  propre  de  l’œuf  »,  « irritabilité  » sont  vagues 
et  dépourvues  encore  d’une  valeur  physico-chimique.  C’est  | 
exact  ; elles  sont  simplement,  nous  allions  dire  « pru- 
demment » physiologiques,  mais  elles  ne  comportent  ni 
plus  ni  moins  de  vitalisme  que  celles  de  contraction  mus-  ^ 
culaire  ou  de  sécrétion  glandulaire.  Chacune  d’elles,  en  j 
réalité,  n’est  pas  représentative  d'un  fait,  mais  d’un  corn-  | 
plexe  de  faits,  et  il  appartient  à la  recherche  objective  de  • 
le  dissocier  et  d’en  soumettre  les  éléments  à une  nouvelle  I 
analyse.  On  verra  que  celle-ci,  pour  ce  qui  concerne  la  ' 
réaction  propre  de  l'œuf,  est  déjà  largement  ébauchée.  ' 

Nous  nous  sommes  longuement  arrêtés  aux  travaux  de 
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Bataillon.  Ils  offrent  en  effet  au  point  de  vue  des  idées 
générales  développées  dans  ce  livre,  un  intérêt  dont  on 
appréciera  plus  loin  toute  la  valeur. 

Enfin,  parmi  les  procédés  de  parthénogénèse  en  une 
seule  opération,  celui  de  Dalcq  (1924-1925)  mérite  une 
mention  spéciale  parce  qu’il  repose  sur  des  considérations 
différentes  de  celles  que  nous  avons  envisagées  jusqu’ici 
et  dont  l’intérêt  n’est  pas  contestable. 

Les  recherches  de  Dalcq  ont  porté  sur  l’Astérie.  Il 
provoque  la  parthénogénèse  sur  ce  matériel,  en  plongeant 
les  œufs  dans  une  eau  contenant  en  solution  les  quatre 
sels  constituants  de  l’eau  de  mer  (CaCl^,  NaCl,  KGl, 
MgCE),  mais  dans  des  proportions  déterminées  et  qu’une 
longue  série  d’essais  expérimentaux  lui  a permis  de  défi- 
nir. Un  fait  important  est  que  tous  les  processus,  y com- 
pris la  segmentation,  se  déroulent  dans  le  milieu  même, 
tandis  que  dans  les  méthodes  de  Loeb  et  de  Delage  par 
exemple,  la  réaction  de  l’œuf  ne  se  produit  que  quand  il 
a été  reporté  dans  l’eau  de  mer.  Gela  témoigne  en  faveur 
de  la  nature  plus  physiologique  des  moyens  employés  par 
Dalcq. 

Mais  la  série  d’expériences  préalables  qui  a permis  à 
cet  auteur  de  déterminer  la  balance  convenablejdes  sels 
de  l’eau  de  mer,  est  fort  instructive.  Il  a trouvé  que  cha- 
cun d’eux  exerce  une  action  en  quelque  sorte  spécifique, 
ou  en  tous  cas  bien  déterminée  sur  le  métabolisme  interne 
de  l’oocyte  et  que  la  parthénogénèse  résulte  de  la  con- 
vergence et  de  l’équilibration  de  ces  actions  spécifiques. 

Nous  connaissons  déjà  le  rôle  du  calcium  dans  l’entrée 
en  maturation  et  dans  la  dépolarisation,  mais  son  action 
s’épuise  si  elle  reste  seule  en  cause.  Il  faut  la  corriger  ou 
plutôt  la  compléter,  car  Ga  reste  indispensable  jusqu’au 
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bout.  Le  magnésium,  lui,  intervient  en  favorisant  la  ka-  | 
ryokinèse,  tandis  que  le  sodium  accélère  la  plasmodiérèse. 
Le  potassium  enfin  est  un  régulateur  des  processus,  il 
ralentit  la  maturation  et  la  phase  de  repos  consécutive,  et 
joue  un  rôle  d’harmonie. 

Chacun  de  ces  cations,  s’il  est  seul  ou  s’il  est  en  excès, 
engage  l’œuf  dans  une  voie  trop  unilatérale  et  sans  issue. 
Associés  entre  eux,  et  se  corrigeant  mutuellement,  ils  le 
conduisent  à une  parthénogénèse  régulière. 

Ces  observations  sont  d’un  grand  intérêt  ; la  méthode 
de  parthénogénèse  qui  en  fut  la  conséquence  prend  pres- 
que l’allure  d’une  méthode  rationnelle.  Elle  réalise  un  in- 
contestable progrès. 

Abstraction  faite  des  théories  qui  s’efforcent  d’expli- 
quer la  parthénogénèse  expérimentale,  celle-ci  apparaît 
aujourd’hui  comme  un  fait  positif  qui  a pris  rang  dans  la 
science.  Elle  prouve,  comme  nous  le  disions  au  début  de 
ce  chapitre,  qu’à  l’inverse  du  spermatozoïde,  Tœuf  pos-  ' 
sède  en  lui-même,  dans  sa  propre  substance  et  sans  qu’au- 
cune  adjonction  de  matière  lui  soit  nécessaire,  toutes  les  j 
potentialités  pour  former,  par  leur  déroulement,  un  or-  | 
ganisme  nouveau.  !' 

Le  problème  de  la  sexualité  se  délimite  et  s’éclaircit,  en 
même  temps  que  se  dégage  une  des  raisons  d’être  de  la  p 
fécondation  : le  spermatozoïde  (entre  autres  choses)  fait  I: 
sortir  l’œuf  vierge  de  son  état  d’inertie.  î 

Nous  savons  aussi,  maintenant,  puisque  l’œuf  est  sus-  j 
ceptible  de  se  développer  seul,  que  l’amphimixie  nucléaire 
n’est  pas  indispensable,  car  le  pronucleus  femelle  peut 
suffire  à la  segmentation. 
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Cet  aperçu  des  propriétés  ontogénétiques  de  l’œuf  mûr 
terminé,  on  se  demandera  tout  naturellement  si  elles  font 
défaut  dans  l’œuf  qui  n’a  pas  encore  atteint  son  équilibre 
de  maturation. 

Si  la  réponse  est  affirmative,  il  s’agira  d’examiner  à 
quel  stade  de  l’oogénèse  elles  font  leur  apparition.  De  telles 
questions  ont  une  importance  théorique  indiscutable,  mais 
il  est  malheureusement  impossible,  dans  l’état  présent  de 
la  science,  de  leur  donner  une  réponse  basée  sur  des  faits 
d’observation.  Nous  verrons  plus  tard  qu’il  existe  dans 
l’œuf  des  « zones  » à potentialités  différentes  : on  peut 
assister  pendant  la  période  de  maturation  de  l’œuf  à la  dé- 
limitation de  certaines  d’entre  elles.  Nous  savons  déjà 
d’autre  part  que  la  polarité  de  l’oocyte  se  maintient  in- 
variable à travers  tous  les  stades  de  son  évolution  et  a 
son  origine  dans  une  polarité  de  même  sens,  déjà  indi- 
quée dans  l’oogonie.  H est  donc  probable  que  le  substra- 
tum des  potentialités  de  l’œuf  s’accroît  plutôt  qu’il  ne  s'ac- 
quiert, pendant  la  longue  durée  du  stade  oocyte  de  pre- 
mier ordre. 

Seulement,  pour  que  cette  vague  probabilité  se  change 
en  une  certitude,  il  faudrait  pouvoir  expérimenter  sur 
l’oocyte  et  provoquer  en  lui  la  manifestation  de  ces  po- 
tentialités latentes  dont  l’existence  reste  hypothétique.  Or, 
les  tentatives  pour  inciter  un  œuf  non  mûr  à esquisser  ne 
fût-ce  qu’une  ébauche  de  développement,  ont  toujours 
échoué  jusqu’ici  : les  œufs  sont  réfractaires  à la  parthé- 
nogénèse  tant  qu’ils  n’ont  pas  commencé  leurs  mitoses  de 
maturation  ; et  nous  avons  vu  qu’ils  le  sont  tout  autant 
à une  fécondation  efficace. 


176  PROPRIÉTÉS  PHYSIOLOGIQUES  ET  ONTOGÉNÉTIQUES,  ETC. 

En  fait,  nous  ne  savons  rien  des  pouvoirs  morphogé- 
nétiques de  l’œuf  non  mûr.  Il  est  probable  qu’ils  se  dé- 
veloppent lentement  au  cours  de  l’oogénèse,  pendant  que 
leur  substratum  s’organise  et  existent  longtemps  en  puis- 
sance avant  de  pouvoir  passer  à l’acte.  Nous  avons  la  con- 
viction qu’il  y a là  pour  l’avenir  un  beau  chapitre  de  la 
biologie,  digne  de  fixer  l’attention  de  chercheurs  assez  in- 
génieux pour  imaginer  des  techniques  nouvelles  ; il  nous 
donnera  définitivement,  croyons-nous,  la  clef  du  problème 
de  la  reproduction  sexuelle. 

En  attendant,  on  ne  peut  faire  que  des  hypothèses, 
mais  pour  être  fécondes,  elles  doivent  être  fondées  sur 
des  faits  établis.  Ces  faits,  l’analyse  de  la  fécondation  et 
des  mécanismes  du  développement  embryonnaire  les  a 
mis  en  lumière.  Aussi  reporterons-nous  aux  dernières 
pages  de  ce  livre  les  considérations  théoriques  qu’ils  sug- 
gèrent. 
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CHAPITRE  IV 


LES  PROPRIÉTÉS  PHYSIOLOGIQUES  ET  ONTOGÉ- 
NÉTIQUES  DE  L’OEUF  FÉCONDÉ 


Sommaire.  — Les  actes  de  la  fécondation.  — L’énergide  sper- 
matique et  la  dicentrie  de  l’œuf  fécondé.  — Valeur  de  l’ap- 
port du  demi-noyau  mâle.  — Nécessité  de  la  diploïdie  nu- 
cléaire pour  un  développement  complet.  — La  fécondation 
et  la  détermination  du  sexe.  — Notion  de  l’hétérochromo- 
some. — Critique  de  la  théorie  chromosomiale  de  la  sexualité. 
— Apport  par  le  spermatozoïde  de  caractères  paternels.  — 
Hérédité  générale  et  hérédité  spéciale.  — La  polyspermie 
expérimentale.  — Manifestations  morphogénétiques  de  la 
fécondation.  — Les  localisations  germinales  et  la  symétrie 
bilatérale.  — Leur  origine  et  leurs  relations  avec  la  féconda- 
tion. 


Nous  avons  indiqué,  au  chapitre  précédent,  la  différence 
profonde  qui  existe  entre  les  propriétés  morphogènes  de 
l’œuf  et  celles  du  spermatozoïde,  et  nous  y avons  vu 
aussi  que  ces  propriétés  de  l’œuf  ne  sont  en  état  de  se 
manifester  que  quand  l’équilibre  de  maturation  est  atteint  ; 
mais  nbus  nous  sommes  borné  à constater  leur  existence, 
sans  pénétrer  dans  leur  intimité,  sans  examiner  leurs 
localisations  ni  leur  degré  d’indépendance. 

Nous  savons  que  le  pouvoir  qu’a  l’œuf  mûr  de  produire 
un  organisme  nouveau  ne  se  manifeste  que  si  l’œuf  a été 
préalablement  «activé»,  soit  par  un  spermatozoïde,  soit  par 
un  agent  parthénogénétique  ; nous  connaissons  aussi, 
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parmi  les  réactions  immédiates  de  l’œuf  à l’activation,  j 
celles  qui  le  font  sortir  de  l’inertie  qui  le  menace,  mais 
nous  n’avons  fait  encore  que  mentionner  les  autres,  plus  ! 
importantes  pourtant  : la  répartition  et  la  fixation  défini- 
tives des  matériaux  et  des  énergies  contenus  dans  l’œuf,  i 
En  les  subissant,  il  extériorise,  pour  la  première  fois,  ses  | 
potentialités  évolutives.  | 

On  a réuni  sous  le  nom  commode,  de  manifestations  i 
dynamiques  de  la  /^condafi’on  (Braghet,  1906)  l’ensemble  ; 
des  changements  par  lesquels  le  système  purement  sta-  i 
tique  qu’est  l’œuf  mûr  se  transforme  dans  le  système  j 
dynamique  qu’est  l’œuf  fécondé.  Ces  modifications  ne  sont  j 
autre  chose  que  la  réponse  totale  de  l’œuf  à l’excitation  î 
fonctionnelle  que  produit  en  lui  la  pénétration  d’un 
spermatozoïde.  C’est  naturellement  dans  la  fécondation  i 
normale  qu’on  la  trouve  dans  toute  sa  pureté,  mais  pour  |1 
arriver  à la  bien  connaître  là  et  à la  dissocier  en  ses  j 
éléments  il  faudra,  comme  toujours,  faire  appel  à la  j 
méthode  expérimentale  et  notamment  aux  trois  précieux 
moyens  d’analyse  que  nous  avons  étudiés  précédemment  : 1] 
la  parthénogénèse  artificielle,  la  mérogonie  et  la  poly- 
spermie. 

Ce  que  Bataillon  appelle  la  réaction  propre  de  l’œuf 
et  que  nous  désignerions  plus  volontiers  sous  le  nom  : 
à' activation  entre  dans  le  cadre  des  manifestations  dyna- 
miques et  est  chronologiquement  la  première  d’entre  ' 
elles.  Nous  l’avons  exposée,  au  chapitre  précédent,  dans 
tout  ce  qu’elle  a d’important  au  point  de  vue  où  nous 
nous  plaçons  dans  ce  livre,  et  nous  n’y  reviendrons  pas.  | 

Rappelons  seulement,  en  quelques  mots,  ses  caractères  ' 
essentiels  : l’œuf  dès  le  contact  du  spermatozoïde,  subit 
des  mouvements,  se  contracte,  sa  perméabilité  augmente 
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en  même  temps  qn'il  rejette  certaines  substances  ; souvent 
une  membrane  de  fécondation  se  soulève,  limitan!  un 
espace  périvitellin  que  remplit  en  partie  des  produits 
ovulaires.  En  même  temps,  il  achève  la  formation  des 
globules  polaires  et  sa  naturation  cytoplasmique  si  c’est 
nécessaire,  puis  il  se  dépolarise  et  son  cytoplasme  devient 
capable  de  s’irradier  en  un  aster  par  prise  en  gel  de  ses 
colloïdes  ; enfin,  chez  les  Echinodermes  tout  au  moins,  sa 
consommation  d’oxygène  augmente  dans  des  proportions 
considérables. 

Les  autres  manifestations  dynamiques  de  la  fécondation 
sont  d’ordre  morphogénétique  ; elles  consistent  aussi  en 
des  remaniements  du  cytoplasme,  grâce  auxquels  les 
localisations  germinales  se  définissent,  se  mettent  en 
place  ou  se  stabilisent. 

Mais  si  importantes  que  soient  les  manifestations  dy- 
namiques, elle  ne  sont  pas  toute  la  fécondation.  Celle-ci, 
comme  la  maturation,  comporte  une  série  d’actes, 
étroitement  reliés  sans  doute,  mais  qu’il  est  nécessaire 
d’examiner  à part.  Dans  notre  étude,  nous  les  classerons 
dans  l’ordre  suivant  : 

1°  Transformation  de  l’œuf,  système  monocentrique, 
en  un  système  dicentrique  ; 

2®  Apport  d’un  demi-noyau,  c’est-à-dire  de  la  quantité 
de  chromatine  qui  manque  au  pronucleus  femelle  pour 
être  un  noyau  complet  ; 

3®  Gomme  conséquence  fréquente  du  2°,  détermi- 
nation sexuelle  du  produit  ; 

4*^  Apport  de  caractères  paternels  ; 

5°  Manifestations  morphogénétiques  de  la  fécondation. 

Cette  énumération  ne  vise  pas  à un  classement  selon  le 
degré  d’importance  ; elle  indique  simplement  l’ordre  que, 
L’œut  (2<*  éd.). 
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pour  des  raisons  purement  didactiques,  nous  suivrons 
dans  notre  exposé. 

L Transjormation  de  l'œuj,  système  monocentrique  en 
un  système  dicentrique.  — Nous  avons  défini  Ténergide 
spermatique  de  la  fécondation  comme  une  prise  en  gel  du 
cyotplasme  ovulaire  centrée  sur  la  partie  basale  de  la  tête 
du  spermatozoïde.  Nous  savons  aussi  que  pour  qu’elle  se 
produise  il  faut  que  la  maturation  ait  amené  les  colloïdes 
de  l’œuf  à l’état  voulu.  I 

Cette  première  gélification,  qui  est  un  acted’activatioDj 
inaugure  un  cycle  régulier  de  coogulations  et  de  liqué-  | 
factions  réversibles  qui  se  poursuivra  pendant  toute  la  ! 
segmentation  de  Tœuf,  chaque  gélification  ayant  son 
maximum  à la  métaphase  ou  à l’anaphase  de  la  mitose. 
Herlant  (1922),  dans  un  remarquable  travail  a fort  bien 
mis  en  lumière  les  rapports  de  ce  cycle  astérien  avec  la 
série,  cyclique  aussi,  de  perméabilisations  et  d’imperméa- 
bilisations successives  que  l’œuf  subit  dans  le  même 
temps  : les  deux  courbes  se  superposent  presque  exac-* 
tement.  Herlant  en  a conclu  que  la  formation  de  l’énergide 
spermatique  est  l’équivalent  physiologique  de  l’anaphase 
d’une  mitose  de  segmentation.  Exprimée  ainsi,  cette  con- 
clusion n’est  pas  seulement  ingénieuse,  elle  est  logique.  | 
En  effet  l’activation,  en  perméabilisant  l’œuf,  en  rompant  1 
la  rigidité  polaire,  en  rendant  irradiables  les  colloïdes  | 
cytoplasmiques,  est  le  premier  terme  de  ce  que  Herlant 
appelait  u le  cycle  de  la  vie  cellulaire  » . Ce  cycle  de 
Herlant  a été  vérifié  depuis  lors  pour  d’autres  manifes-  | 
tâtions  encore  de  l’activité  interne  de  l’œuf  (Vlès,Fauré- 
Frémiet  etc)  et  Dalcq  a même  pu  en  saisir  les  traces, 
fugitives  if  est  vrai,  au  cours  des  mitoses  de  l’oocyte. 

L’aptitude  du  cytoplasme  à l’irradiation  peut,  dans 
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certaines  conditions  expérimentales,  se  manifester  sous 
d’autres  aspects  que  dans  la  fécondation  normale.  Dans  la 
méthode  de  parthénogénèse  de  Bataillon,  par  exemple,  on 
voit  souvent  naître  des  asters  multiples  centrés  sur  les 
éléments  du  sang  ou  de  la  lymphe  introduits  par  le  stylet. 
Chez  les  Echinodermes,  les  Mollusques,  sous  l’action  de 
l’éther,  de  solutions  hyper  ou  hypotoniques,  sous  d’autres 
influences  encore,  le  cytoplasme  de  Eoeuf  mûr  peut  se 
consteller  d’un  nombre  variable  d’irradiations.  Th.  H. 
Morgan,  Edm.  B.  Wilson,  Loeb,  Kostanegki  l’avaient 
constaté  il  ya  longtemps  déjà  ; plus  récemment,  Herlant, 
Ghambers,  Fry,  Dalcq,  ont  reproduit  ces  « cytasters  » 
et  en  ont  étudié  certaines  propriétés. 

Ces  découvertes,  jointes  à celle  de  F.  B.  Lillie,  d’une 
énergide  centrée  sur  un  fragment  de  tête  spermatique 
(V.  page  io8),  ont  remis  en  question  le  rôle  du  centrosome 
I dans  la  fécondation  et  même  la  valeur  que,  depuis 
Ed.  Van  Beneden  et  Boveri  on  attachait  à cette  organite  de 

I la  cellule.  On  s’accordait,  en  effet,  à y voir  l’agent  réel  de 
; toute  division  cellulaire  et  Boveri  considérait  même 
' l’apport  à l’œuf  d’un  centrosome  actif  par  le  spermatozoïde 

comme  étant  l’acte  essentiel  de  la  fécondation. 

On  sait  que  de  nombreuses  observations  descriptives 
i|  on  généralisé,  en  les  modifiant  à peine,  les  travaux  et  les 
î idées  de  Van  Beneden  et  de  Boveri,  et  Bélàr  (1929)  récem- 
ment a eu  raison  de  dire  qu’on  n’a  pas  le  droit  de  rejeter 

II  délibérément  toutes  les  données  de  la  cytologie  clas- 
sique. 

La  présence  d’un  centrosome,  organe  cellulaire  défini, 
n’est  pas  certainement  nécessaire  pour  que  puisse  se  produire 
uneirradiation  astérienne:  nous  en  avons  donné  de  nom- 
breuses preuves.  Mais  ilest  incontestable  que  quand  il  existe, 
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c’est  sur  lui  que  l’irradiation  est  centrée.  Ainsi  quenous  le 
disions  déjà  dans  la  édition  de  ce  livre,  l’essentiel  dans 
la  formation  de  l’énergide  spermatique  et  des  asters  en 
général,  c’est,  non  pas  le  centrosome,  mais  l’état  physique 
du  cytoplame  de  l’œuf  qui  le  détermine  à se  prendre  en 
gel  autour  d'un  élément  figuré  ou  non  de  la  cellule  : cen- 
trosome, noyau  spermatique,  hématies  ou  corpuscules 
blancs,  simples  nœuds  de  coagulation  intra-cytoplas-  | 
miques.  Ce  qu’il  faut  abandonner,  c’est  la  notion  d’un  j 
cycle  centrosomial,  de  centrosomes  successivement  actifs  j 
et  passifs  : le  centrosome  est  selon  toute  vraisemblance,  | 
toujours  passif  et  c’est  dans  lecytoplasme  que  se  déroulent 
les  cycles. 

L’énergide  de  fécondation  est  un  large  et  puissant 
monasler.  Tôt  ou  tard  il  s’estompe  et  disparaît.  Pendant 
ce  temps,  la  copulation  des  pronuclei  s’effectue  (2®  phase 
d'imperméabilité  de  Herlant)  ; puisaux  côtésdes  pronuclei 
accolés,  unaster  double,  (un  ampbiaster)  se  constitue  dont 
les  pôles  s’écartent  et  restent  unis  par  un  fuseau,  à i 
l’équateur  duquel  se  rangent  les  chromosomes  du  noyau  , 
de  segmentation  ; finalement  l’œuf  se  divisera  en  deux 
blastomères.  A la  monocentrie  primaire  succède  donc  une 
dicentrie  ?econdaire.  Ainsi  que  Herlant  l’avait  clai- 
rement exprimé,  un  œuf  devenu  dicentrique  est  déjà 
physiologiquement  divisé.  Dès  lors,  la  recherche  des 
causes  de  la  dicentrie  soulève  dans  sa  totalité  le  vaste 
problème  du  déterminisme  de  la  division  cellulaire  en 
général.  Nous  ne  pouvons  l’examiner  ici  mais,  limité  à 
ce  qui  concerne  l’œuf,  il  mérite  encore  que  nous  nous  y 
arrêtions. 

Le  fait  essentiel  qui  se  dégage  des  travaux  récents  est 
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que  l’œuf  mûr  est  exclusivement  un  système  mono- 
centrique,  il  n’est  capable  que  de  construire  un  mo- 
naster  ; pour  qu’il  devienne  dicentrique,  une  intervention 
est  nécessaire.  Nous  allons  en  donner  les  preuves. 

Dans  les  procédés  de  parthénogénèse  cytologiquement 
bien  étudiés  (méthode  de  Loeb  et  ses  variantes,  méthode 
de  Bataillon),  il  est  démontré,  et  nous  y reviendrons 
dans  le  prochain  chapitre,  que  l’œuf  simplement  activé 


Fig.  aS.  — Monaster  dans  l’œuf  parthénogénétiqiie  d’Oursin 
I (D’après  Hindle.) 

‘i 

i temps  de  ces  méthodes),  après  un  retard  appréciable 

1 par  rapport  aux  témoins  normalenient  fécondés,  édifie  un 
M large  monaster  dans  lequel  se  disséminent  les  chromo- 
f Sûmes  du  pronucleus  (emelle  (fig.  23)  et  où  ils  peuvent 
! même  accomplir  l’acte  qui  est  pour  eux  l’essentiel  de  toute 
\\  karyokînèse  : se  dédoubler  longitudinalement  (Herbst, 

I Hindle,  Herlant,  1919,  etc.).  Mais  après  avoir  atteint 
sa  période  d’état,  le  monaster  s’estompe  ; on  pourrait 
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croire  qu’un  amphiastef  va  lui  succéder  ; il  n^en  est  rien  : 
les  chromosomes  se  rassen^blent  et  reprennent  la  forme 
d’un  noyau,  composé  d’un  seule  ou  de  plusieurs  petites 
vésicules  accolées.  En  un  mot  le  pronucleüs  femelle  se 
reconstitue.  Mais  un  peu  plus  tard  — Herla.i'I r a fort  bien 
suivi  cette  évolution  — l’activité  reprend  dans  l’œuf  ; le  | 
noyau  se  résout  de  nouveau  en  ses  chromosomes,  une 
irradiation  cytoplasmique  reparaît,  mais  c’est  encore  un 
monaster  identique  au  premier.  Ce  cycle  peut  ainsi  se 
répéter  plusieurs  fois  exactement  sur  la  même  mode. 
Ainsi  que  Bataillon  (1929)  l’a  dit  très  justemeni,  l’œuf 
activé  engagé  dans  un  cycle  rnonastérien^,  est  incapable 
d’en  sortir  par  lui-même.  j 

Pour  qu’une  mitose  véritable  puisse  s’édifier,  en  d'autres 
termes  pour  que  l’activation  puisse  être  suivie  d’un  déve- 
loppement il  faut  que  la  karyokinese  du  pronucleus  fe- 
melle s’engage  non  pas  dans  un  monaster,  mais  dans  un  ; 
cytoplasme  déjà  devenu  dicentrique.  j 

Il  en  est  ainsi,  nous  le  savons,  dans  la  fécondation  nor-  ! 
male  où  l’énergide  spermatique  monastérienne,  son  effa-  | 
cernent  et  l’apparition  de  l’amphiaster  coïncident  chrono- 
logiquement avec  l’imbibition  de  la  tête  spermatique  en 
un  pronucleus  mâle,  sa  copulation  avec  le  pronucleus  j 
femelle,  et  la  résolution  en  chromosomes  des  deux  i 
pronuclei,  inaugurant  la  karyokinese.  ! 

Dans  la  parthénogénèse  traumatique,  il  n’est  pluspos-  | 
sible  de  douter,  après  les  dernières  recherches  de  Bataillon 
(1929),  que  malgré  des  conditions  très  différentes,  cette 
chronologie  est  respectée.  ! 

Le  facteur  de  l’irradiation  monastérienne,  équivalente 
à l’énergide  spermatique  de  la  fécondation  normale,  est 
ici  un  élément  figuré  du  sang  ou  de  la  lymphe  introduit 
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par  le  stylet,  dont  le  noyau  ne  jouera  d’ailleurs,  dailS  la 
suite,  aucun  rôle  morphologique.  Puis  cette  éfiergidë 
commence  à s’estomper  et  quand  le  pronucleüs  fettlelle 
tombe  dans  son  centre,  un  amphiaster  s’y  est  déjà 
ébauché.  Ainsi  les  chromosomes,  dès  qu’ils  sé  seront 
dédoublés,  trouveront  deux  centres  d’attraction  qüi  les 
répartiront  également.  Chez  les  Echinodernes,  sous  l’ac- 
tion d’une  solution  hypertonique  ou  du  second  temps  dè 
la  méthode  de  Loeb,  lemonaster  d’activation,  abortif,  est 
corrigé  au  point  de  vue  de  sa  chronologie  (Bataillon»  1929)  t 
il  est  orienté  sur  un  pronucleus  au  repos,  et  quand  les 
chrornosomes  se  libèrent,  ce  monaster  a fait  place  à uii 
amplliasler  (Ghambers  1921,  H.  Fry  1926).  Rartiener  là 
concordance  entre  le  cycle  astérien  et  le  cycle  nucléaire, 
tel  est  donc  l’acte  nécessaire  pour  que  l’activàtion  simple 
aboutisse  a une  parthénogénèse  effective.  Mais  cet  acte, 
l’œuf  est  incapable  de  l’accomplir  seul. 

A la  lumière  de  ces  faits,  il  est  aisé  d’interpréter  cer- 
taines observations,  les  unes  anciennes  déjà,  les  autres 
plus  récentes,  que  nous  devons  surtout  à Ecm.  B,  Wilson, 
H.  E.  ZiEGLER,  CoNKLiN,  DüESBERG,  PaSteels.  En  em- 
ployant des  procédés  divers  (éthérisation,  solutions  hypet- 
ou hypotoniques,  centrifugation),  on  a pu,  dans  des  œufs 
fécondés,  retarder  ou  arrêter  la  copulation  des  jpronuclei. 
Dans  ces  conditions^  le  pronucleus  femelle  s’entoure  d’un 
aster  comme  le  pronucleus  mâle  ; cela  veut  dire,  dans 
l’ordre  d’idées  qui  nous  guide,  que  chacun  d’eux  édifie 
un  monaster  primaire;  Parfois,  l’aster  femelle  ne  se  dé- 
doublé pas  (chez  la  Pholade,  notamment,  d’après  Pas- 
TEELs),  mais  tous  deux  peuvent  le  faire  et  alors  la  pre- 
mière mitose  de  segmentation  sera  tétracentrique  (Crepf- 
dala  d’après  Gonrlin)  ; chez  Cionay  d’après  DüEsbèrg, 
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les  deux  figures  ne  se  confondent  pas  et  cette  mitose  est 
réellement  double.  Dans  tous  ces  cas,  les  rythmes  nu- 
cléaire et  astérien  ont  été  également  retardés  et  la  chrono- 
logie nécessaire  sauvegardée. 

Puisque  le  spermatozoïde  réalise  idéalement  l’activation 
totale  de  l’œuf  qui  le  conduit  sans  heurt  à la  segmenta- 
tion, il  y a lieu  de  se  demander  par  quoi  il  y arrive.  La 
question  est  d’autant  plus  pertinente  que  la  notion  pure-  , 
meut  descriptive  du  centrosome  actif  a dû  être  aban- 
donnée sous  la  pression  des  faits.  \ 

A la  suite  de  ses  recherches  sur  des  œufs  de  gre- 
nouille fécondés  par  des  spermatozoïdes  intoxiqués  par 
la  trypaflavine  et  rendus  polyspermiques,  Dalcq 
(1928)  a attribué  au  suc  nucléaire  du  pronucleus  mâle 
un  rôle  prépondérant  dans  l’établissement  de  la  di- 
centrie  et  la  formation  de  l’amphiaster  qui  en  est  la  con- 
séquence. 

La  polyspermie  par  du  sperme  trypaflaviné,  se  déroule 
sous  la  forme  que  nous  avons  décrite  (Brachet,  1910). 
Chaque  spermatozoïde  crée  autour  de  lui  une  vaste  éner- 
gide  et  ils  se  partagent  ainsi  tout  le  territoire  de  l’œuf  i 
(v.  fig.  i5).  Seulement,  à cause  de  l’inertie  due  à la  | 
trypaflavine  (l’irradiation  donne  des  résultats  analogues)  | 
les  spermatozoïdes  restent  presque  intacts  au  centre  de  , 
leur  énergide.  La  tête  reste  pseudopicnotique,  à sa  base 
on  retrouve  souvent  le  col  et  la  pièce  intermédiaire,  i 
voire  parfois  le  flagelle.  Cet  ensemble  baigne  dans  un  | 
suc  nucléaire  » assez  abondant  que  délimite  une  mem- 
brane nette.  Quelle  que  soit  l’origine  de  cette  membrane, 
le  suc  ne  peut  venir  que  du  cytoplasme  ambiant.  Bientôt  , 
— toujours  comme  dans  la  polyspermie  ordinaire  — 
les  énergides  s’estompent  et,  au  centre  de  chacune  d'elles, 
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un  amphiaster  se  constitue  (fîg.  2 4).  Ses  pôles  sont 
réunis  par  un  fuseau  à Téquateur  duquel  il  n’y  a qu’une 
tête  spermatique,  sauf  dans  l’énergide  de  copulation  où 
le  pronucleus  femelle  se  résout  en  ses  chromosomes. 
Laissons  de  côté  cette  énergide  privilégiée  qui  compli- 
querait notre  exposé  sans  rien  y ajouter.  Dans  toutes  les 
autres,  à l anaphase  et  à la  lélophase,  le  spermatozoïde, 
inchangé,  passe  tout  entier  à Tun  des  pôles  de  l’am- 
phiaster  et,  si  la  division  cellulaire  s’accomplit,  l'un  des 


Fig.  2.'i.  — de  Rana  fusca  polyspermiqiie  avec  du  sperme  traifé  par 

la  trypaflavine.  Mitose  de  segmentation  dans  une  énergide  spermatique  ; 
le  spermatozoïde  e^t  presque  intact  (D'apres  A.  Dalcq.) 

blastomères  sera  naturellement  dépourvu  de  toute  chro- 
matine. Néanmoins,  dans  ce  blastomère  achromatique, 
vont  naître  un  nouveau  fuseau  et  un  nouvel  amphiaster, 
sans  trace  de  chromosomes  d’aucune  sorte  ; une  tentative 
de  division  cellulaire  peut  même  s’ébaucher,  la  mitose 
achromatique  s’achève  et  le  cycle  peut  ainsi  continuer 
plusieurs  fois  avant  la  nécrose  finale  Ces  mitoses  sont 
toujours  petites  et  le  deviennent  de  plus  en  plus  au  fur 
et  à mesure  qu’elles  se  répètent  : leur  puissance  s’épuise 
donc  peu  à peu. 
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On  admet  très  généralement  aujourd’hui,  et  les  re- 
cherches de  Ghambers  ont  en  quelque  sorte  sanctionné 
cette  idée,  que  le  fuseau  achromatique  de  la  mitose  est 
d’origine  nucléaire  (cf.  le  travail  récent  de  Maertbns, 
1929).  C’est  donc  du  suc  qu’il  tire  sa  substance  et  c’est 
grâce  à sa  forme  en  fuseau,  bipolaire,  qu’il  oriente  le  gel 
cytoplasmique  sur  deux  centres.  Quand  l’œuf  n’a  pas 
atteint  un  degré  de  maturation  suffisant  pour  que  la  géli- 
fication se  produise,  le  fuseau  reste  en  l’état  de  mitose 
anastrale,  dont  la  fécondation  d’œufs  immatures  nous  a 
donné  des  exemples  (Bataillon,  1919).  Dans  les  mitoses 
achromatiques  de  Dalcq.  le  suç  nucléaire  générateur  du 
fuseau  se  répartit  par  moitié  dans  les  deux  cellules  filles 
et  le  processus  se  répète  en  s’affaiblissant  dans  les  mitoses 
suivantes  jusqu’à  épuisement, 

L’hypothèse  de  Dalcq  est  donc  fondée  sur  des  faits 
concrets  et  mérite  de  retenir  sérieusement  l’attention.  Il 
reste  à expliquer  la  bipolarité  du  fuseau,  sans  doute,  mais 
le  problème  de  la  dicentrie  de  l’œuf  n’en  est  pas  moins 
mieux  localisé  et  posé  en  des  termes  plus  précis.  Ln 
outre,  les  observations  de  Dalcq  imposent  un  correctif 
important  à l’une  des  conclusions  que  Fry  (i925j  avait 
dégagées  de  son  étude  de  cytasters  artificiellement  pro- 
duits dans  ' l’œuf  d’Oursin.  Fry  avait  admis  que  les 
cytasters  ne  peuvent  se  diviser  en  amphiasters  que  s’ils 
sont  au  contact  d’un  noyau  ou  d’un  fragment  de  noyau. 
En  réalité  le  suc  nucléaire  suffit  pour  cela  et  la  chroma- 
tine est  inutile. 

Tels  sont  les  événements  essentiels  de  l’histoire  de 
Bœuf  depuis  la  maturation  jusqu’au  moment  où  il  va  se 
diviser  en  deux  cellules  filles.  Elle  a été  vraiment  renou- 
velée dans  ces  dernières  années  et  l’on  commence  à 
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comprendre  bien  des  apparences  que  l’on  n’avait  pu  que 
décrire  jusqu’alors. 

II.  Apport  d'un  demi-noyau.  — En  i883,  quand 
Ed  Van  Beneden  découvrit  que  le  spermatozoïde  apporte 
à l’œuf  qui  a éliminé  la  moitié  de  son  noyau  dans  la  for- 
mation des  globules  polaires,  le  nombre  de  chromosomes 
qui  lui  manque,  le  voile  qui  recouvrait  le  mystère  de  la 
fécondation  s’enlr’ouvrit  poiir  la  première  fois.  Plusieurs 
années  auparavant,  O.  Hertwig  et  En.  Van  Benéden 
avaient  déjà  remarqué  qu’après  l’entrée  du  spermatozoïde 
un  nouveau  noyau  apparaissait  dans  l’œuf,  mais  le  fait 
que  chaque  pronucleus  n’est  qu  un  demi-noyau  et  que 
dans  la  fécondation  ils  se  complètent  mutuellement  était 
nouveau  et  avait  véritablement  une  valeur  explicative 
pour  l’époque. 

La  découverte  de  Van  Beneden  eut  un  retentissement 
d’autant  plus  justifié  qu’elle  fut  vérifiée  sur  tous  les 
objets,  animaux  et  végétaux,  où  l’on  en  chercha  la  confir- 
mation, La  théorie  de  la  continuité  et  de  la  permanence 
des  chromosomes,  dont  le  rôle  fut  si  considérable  en  cyto- 
logie, en  dérive  directement;  c'est  en  s’appuyant  sur  elle 
et  sur  les  compléments  que  lui  apportèrent  de  nombreux 
travaux  publiés  vers  la  même  époque  sur  la  division  cellu- 
laire, que  StRAssBURGER  et  O.  Hertwig  en  vinrent  à con- 
sidérer que  r « idioplasme  »,  porteur  de  toutes  les  ten- 
dances héréditaires  de  l’espèce,  devait  avoir  son  siège 
dans  le  noyau. 

Elle  est  encore  aüjourd’hui  l’une  des  bases  essentielles 
de  la  théorie  chromosomiale  de  l’hérédité  mendélienne,  si 
brillamment  défendue  par  Th.  H.  Morgan  et  son  école 

^ Vi  à ce  sujet,  le  livre  de  Guyénot  dans  l’E.  S, 
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Pourtant  dans  ces  dernières  années,  une  réaction  se 
dessina.  Beaucoup  se  refusaient  à reconnaître  la  toute- 
puissance  des  chromosomes  au  point  de  vue  héréditaire  et 
voulaient  que  le  cytoplasme  en  eût  sa  part  : c’était 
d’ailleurs  l’opinion  de  Van  Beneden  lui- même  ; d’autres, 
reléguant  le  noyau  au  second  rang,  firent  des  mitochon- 
dries les  organules  de  l’hérédité.  On  crut  enfin,  et  pen- 
dant longtemps,  que  les  expériences  de  mérogonie  et  de 
parthénogénèse  ex[)érimentale  démontraient  péremptoi- 
rement qu’un  œuf  pourvu  d’un  demi-noyau  peut  parfaite- 
ment se  développer  et  donner  un  organisme  complet. 

La  copulation  des  pronuclei,  l’amphimixie  nucléaire, 
semblaient  donc  n’être  plus  l’acte  essentiel  de  la  féconda- 
tion, comme  tant  d’auteurs  et  Van  Beneden  le  premier, 
l’avaient  pensé  jusqu’alors.  Et  pourtant  elle  est  constante, 
elle  est,  de  tous  les  phénomènes  visibles  delà  fécondation, 
le  plus  évident  et  le  plus  incontestable  ! 

Il  importe  donc,  dans  l’étude  analytique  que  nous  nous 
sommes  assignée  comme  tâche,  de  rechercher  l’utilité 
qu’il  peut  y avoir,  pour  un  œuf  qui  va  se  développer,  à 
posséder  un  noyau  complet. 

A ce  point  de  vue,  un  fait  capital  se  dégage  des  re- 
cherches récentes  : les  larves  haploïdes  [dont  le  noyau  ne 
contient  que  la  moitié  du  nombre  normal  des  chromo- 
somes), ne  sont  pas  viables.  La  diploïdie  est  donc  la 
condition  nécessaire  d’un  développement  complet,  abou- 
tissant à la  forme  adulte. 

Cette  formule  met  bien  en  lumière  la  signification 
biologique  de  la  copulation  des  pronuclei  mâle  et  femelle 
dans  la  fécondation  normale,  mais  en  réalité  elle  a une 
portée  beaucoup  plus  générale,  car  elle  implique  que  si 
la  diploïdie  est  nécessaire,  le  moyen  par  lequel  elle  est 
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réalisée  peut  être  quelconque.  C’est  le  nombre  des  chro- 
mosomes qui  importe  et  non  leur  origine.  Pour  que  le 
métabolisme  de  l’œuf  en  développement  s’engage  dans  la 
bonne  voie  et  se  poursuive  jusqu’au  bout,  il  suffit  que  le 
noyau  contienne  un  nombre  déterminé  de  chromosomes, 
le  nombre  diploïde,  et  il  importe  peu  qu’ils  proviennent 
tous  de  l’œuf  ou  du  spermatozoïde. 

La  pathénogénèse  expérimentale,  sous  toutes  ses  formes 
laisse  l’œuf  haploïde  et  les  cellules  de  la  larve  contien- 
dront, en  principe,  un  noyau  haploïde  aussi.  Il  en  est 
de  même  dans  la  pseudoparthénogénèse,  où  la  fécon- 
dation est  faite  après  une  forte  irradiation  des  œufs 
ou  des  spermatozoïdes  (Osrar,  Güntker  et  Paula 
HERTwig,  Dalcq),  ou  après  avoir  soumis  ces  derniers  à 
l’action  de  la  trypaflavine  (G.  Hertwig,  Dalcq),  ou  en- 
core après  avoir  détruit  la  mitose  de  maturation  (Dalcq)  ; 
dans  les  fécondations  hétérogènes,  où  la  chromatine 
mâle  finit  par  être  éliminée  (E.  Godlewsri,  Kupelwieser, 
Baltzer,  Bataillon),  et  jusqu’à  un  certain  point 'dans  la 
polyspermie  expérimentale  des  Amphibiens  anoures  (Bra- 
chet,  Herlant)  où  une  partie  plus  ou  moins  étendue  de 
la  larve  est  haploïde. 

Que  les  embryons  qui  se  forment  dans  ces  conditions 
soient  vraiment  haploïdes,  peut  être  considéré  comme 
bien  démontré,  mais  il  semble  tout  aussi  certain  qu’il 
n’en  est  pas  ainsi  des  individus  qui  atteignent  l’état 
adulte.  En  1911,  nous  avions  déjà  reconnu,  sur  un  très 
beau  têtard  de  grenouille  obtenu  par  la  méthode  de 
Bataillon,  que  ses  noyaux  contenaient  beaucoup  plus 
que  le  nombre  haploïde  de  chromosomes.  Les  grenouilles 
parthénogénétiques  étudiées  par  Goldsghmidt,  puis  par 
Parmenter,  se  sont  montrées  nettement  diploïdes.  G.  et 
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P.  Hertwig,  au  cours  de  leurs  recherches  ont  vu  mourir 
toutes  leurs  larves  à des  stades  divers^  sauf  deux,  spécia- 
lement vigoureuses  ; elles  étaient  aussi  diploïdes.  Enfin 
nos  propres  embryons  polyspermiques,  comme  les  em- 
bryons di-  ou  trispermiques  de  Herlant,  mouraient  régu- 
lièrement à des  stades  variables. 

Ces  faits  parlent  clairement.  Dans  tous  les  cas  que 
nous  venons  de  passer  en  revue  : parthénogénèse  ou  ' 
pseudoparthénogénèse  (gynogénèse  aussi  bien  qu’andro- 
génèse),  fausse  hybridation  ou  fécondation  partielle, 
polyspermie,  la  segmentation  marche  assez  bien,  mais  à 
partir  de  la  gastrulation  la  mortalité  devient  énorme;  les 
larves  qui  parviennent  à dépasser  ce  stade  sont  naines, 
souvent  bydropiques  et  périssent.  Les  quelques  rares 
survivants  que  l’on  observe  dans  les  meilleurs  élevages, 
qui  sont  sains,  bien  portants  et  capables  d’aller  jusqu’au 
bout,  sont  diploïdes. 

Gomment  expliquer  ce  diploïdisme?  Diverses  hypo- 
thèses sont  possibles  et  ont  été  formulées. 

Goldschmidt,  g.  Hertwig,  d’autres  encore,  ont  pensé 
à une  régulation  secondaire  du  nombre  des  chromo- 
somes. Nous  avons  déjà  noté  antérieurement  qu’après  le 
premier  temps  de’ la  parthénogenèse  chez  l’oursin,  et  si 
aucun  traitement  correcteur  n’intervient,  un  monaster 
s’édifie,  au  centreduquel  se  répandent  les  chromosomes  du 
pronucleus  femelle  ; ceux-ci  se  clivent  longitudinalement, 
se  dédoublent  par  conséquent  avant  d’entrer  dans  la  se- 
conde période  du  cycle  monastérien.  Par  ce  processus 
l’œuf  est  devenu  diploïde,  et  s’il  parvenait  à se  segmenter 
et  à se  développer,  il  le  resterait  sans  doute.  Seulement, 
il  est  fort  improbable  que  cette  éventualité  se  réalise 
jamais.  Ainsi  que  nous  l’avons  dit  précédemment,  une 
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karyokinèse  engagée  dans  le  monaster  d’activation,  reste 
î prisonnière  du  cycle  monastérien,  qui  se  répète  sans 
aboutir  à Tamphiaster  nécessaire.  Aussi  pensons-nous, 

! avec  Bataillon  et  Tghou  Su,  que  si  on  ne  peut  nier 
radicalement  la  possibilité  d’une  régulation  numérique 
i des  chromosomes  par  ce  processus,  elle  est  pour  le  moins 
invraisemblable 

G.  Herwig,  pour  expliquer  l’apparition  de  faux 
! hybrides  diploïdiques^  suppose  l’élimination  de  la  seconde 
i mitose  de  maturation  et  la  reconstitution  du  pronucleus 
I femelle  par  les  chromosomes  dédoublés  de  cette  mitose. 

, Ce  n’est  pas  impossible  non  plus,  mais  aucun  fait, 
jusqu’ici,  n’appuie  cette  hypothèse. 

I Les  observations  de  Hovasse  (1922)  qui  conclut  à une 
* régulation  numérique  lente,  progressive  et  d’ailleurs 
approximative  seulement,  ne  rendent  pas  compte  de  l’état 
diploïde  des  adultes  et  n’expliquent  guère  que  les 
différences  de  vitalité  qu’on  rencontre  dans  tous  les 
élevages. 

Bataillon  et  Tghou  Su  marquent  leur  préférence 
pour  deux  autres  éventualités,  qui  nous  paraissent  aussi 
mieux  fondées  que  les  précédentes.  La  première  est  qu’il 
I peut  exister  dans  la  nature  des  biotypes  d’une  même 
1 espèce  animale,  différents  par  leur  formule  chomosomiale. 

On  en  connaît  des  exemples  certains  : Artemia  salina^ 

! par  exemple,  bien  étudiée  récemment  par  Artom.  Les 
Artemia  de  Gagliari  possèdent  42  chromosomes  dans  leur 
noyau  ; elles  se  reproduisent  par  fécondation;  Artemia  de 
|i 

1!  ^ Dans  un  travail  sorti  de  presse  pendant  la  correction  des 

dernières  épreuves  de  çe  livre,  Bataillon  et  Tchou  Su  {Arch. 
jj  de  Biol,  30,fasc.  4,1930)  tendent  à croire  que,  chez  les  Echi- 
' nodermes,  ce  processus  peut  se  réaliser  dans  certains  cas. 
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Gapo  d’Istria  a 84  chromosomes,  elle  est  donc  tétraploïde 
et  la  parthénogenèse  y est  la  règle.  On  doit  à Vandel  des 
observations  analogues  sur  un  Isopode  : Trichoniscus 
provisorius.  Chez  les  Amphibiens,  G.  et  P.  Hertwig  ont 
trouvé  une  femelle  de  Rana  esculenta  tétraploïde,  dont 
les  œufs  mûrs  étaient  par  conséquent  diploïdes.  Ba- 
taillon et  Tghou  Su  ont  eux-mêmes  rencontré  un  œuf  de 
Ba/o  calamita  dont  la  mitose  polaire  contenait  22  couples 
de  chromosomes  au  lieu  de  ii  ; après  maturation  cet  œuf 
eût  été  lui  aussi  diploïde, 

La  seconde  éventualité  possible  n’est  applicable  qu’aux 
cas  d’androgénèse.  Si  après  élimination  de  la  chroma- 
tine ovulaire,  soit  par  irradiation,  soit  par  destruction 
mécanique,  l’œuf  est  fécondé,  il  ne  contient  que  de  la 
chromatine  mâle.  Il  peut  arriver,  dans  des  cas  sem- 
blables, que  deux  spermatozoïdes  fécondent  et  que  leurs 
pronuclei  copulent  en  un  noyau  diploïde.  L’étude  de  la 
polyspermie  expérimentale  de  l’œuf  de  grenouille  a 
montré  depuis  longtemps  que  semblable  copulation  est 
fréquente  (Brachet,  1910).  Ainsi  s’expliquerait  un  cas 
d’androgénèse  chez  le  triton  observé  par  P.  Hertwig,  où 
les  noyaux  cellulaires  étaient  diploïdes. 

Quoiqu’il  en  soit,  il  ressort  de  tout  ce  qui  vient  d’être 
exposé,  qu’aujourd’hui  la  grande  découverte  d’En.  van 
Beneden  surgit  de  nouveau  au  premier  plan  et  reprend 
la  valeur  explicative  qu’un  moment  on  avait  cru  devoir 
lui  refuser. 

III . Délermination  sexuelle  du  produit  de  l'œuf  fé- 
condé. — Le  gros  problème  de  la  détermination  du  sexe 
n’entre  que  subsidiairement  dans  le  plan  de  cet  ouvrage. 
Il  est  d’une  extrême  complexité  et  sa  solution  définitive 
reste  lointaine  malgré  les  nombreux  travaux  dont  il  a été 
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l’objet  dans  ces  dernières  années  ; à lui  seul  il  pourrait 
faire  la  matière  d’un  volume.  Si  cependant  nous  en  par- 
lons dans  ce  chapitre,  c’est  parce  qu’il  nous  paraît  pro- 
bable sinon  certain,  que  dans  un  nombre  imposant  de 
cas,  la  détermination  du  sexe  est  liée  à la  fécondation,  et 
parce  que  cette  liaison  se  traduit  par  des  détails  cytolo- 
giques dont  l’importance  ne  peut  être  mise  en  doute.  Ce 
sont  ces  détails  que  nous  désirons  mettre  sous  les  yeux  du 
lecteur,  en  choisissant  cependant  les  exemples  les  plus  sim- 
ples, qui  sont  aussi  les  plus  démonstratifs.  Après  les  avoir 
exposés,  nous  chercherons  à en  définir  le  sens  aussi  exac- 
tement que  le  permet  l’état  actuel  de  nos  connaissances. 

Avant  que  ces  données  cytologiques  n’aient  acquis  la 
précision  qu’elles  ont  aujourd’hui,  l’idée  d’une  détermina- 
tion sexuelle  remontant  à l’œuf  avait  été  émise  par  plu- 
sieurs observateurs,  comme  étant  la  seule  conclusion  pos- 
sible des  faits  qu’ils  avaient  eus  sous  les  yeux. 

C’est  ainsi  qu’en  1904  P.  Marchal,  dans  ses  remar- 
quables recherches  sur  la  polyembryonie  des  Hyménop- 
tères parasites,  constatant  que  chez  Encyrlus  et  chez  Po- 
lygnotus,  tous  les  individus  nés  d’un  même  œuf  sont  du 
même  sexe^,  y voyait  très  justement  une  preuve  que  l’œuf 
fécondé  est  sexuellement  déterminé.  La  polyembryonie 

^ Les  exceptions  à cette  règle  qui  figurent  dans  les  tableaux 
publiés  par  Marchal  ne  sont  qu’apparentes,  ainsi  que  le  fait 
remarquer  l’auteur.  En  effet,  un  œuf  d’ilyponomeute  peut 
avoir  été  infecté  deux  ou  plusieurs  fois  par  V Encyrtus,  et  dans 
une  larve  de  Cécidomyie  on  peut  trouver  les  produits  de  deux 
ou  trois  œufs  de  Polygnotus.  En  général,  les  individus  nés  des 
infections  supplémentaires  meurent,  mais  quelques-uns  peuvent 
cependant  survivre,  et  être  aussi  naturellement  d’un  autre 
sexe  que  les  produits  de  l’infection  principale. 
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des  tatous,  étudiée  dans  ces  dernières  années  par  Fer- 
nandez (1909),  puis  par  Newmann  et  Patterson  (1910)  a 
conduit  à la  même  interprétation. 

Caullery  dans  son  livre  sur  la  sexualité  (1913),  bien 
que  faisant  certaines  réserves  sur  la  valeur  intrinsèque 
des  bases  cytologiques  qu’on  cherche  à donner  à la 
sexualité,  croit  cependant  aussi  qu’elle  existe  déjà  dans 
l’œuf  et  généralement,  sinon  toujours,  après  qu’il  a été 
fécondé.  L’opinion  de  Caullery  est  à retenir  parce  qu’il 
se  l’est  faite  après  révision  de  l’ensemble  du  problème,  et 
non  pas,  comme  nous  le  ferons  ici,  en  n’envisageant  qu’un 
seul  de  ses  aspects. 

C’est  surtout  aux  cytologistes  américains  (En. -B.  Wil- 
son, Miss  N.-M.  Stevens,  Sutton,  Montgommery,  Mac 
Clüng,  T. -H.  Morgan,  etc.)  que  l’on  doit  les  premières 
observations  sur  le  rôle  que  joue  la  composition  nucléaire 
des  gamètes  dans  la  différenciation  des  sexes. 

Pour  que  le  lecteur  puisse  se  faire  une  idée  précise  de 
la  marche  des  choses,  il  est  indispensable  que  notre  des- 
cription repose  sur  un  exemple  concret  qui  réalise  le  cas 
le  plus  simple,  le  plus  clair  et  le  plus  facile  à observer. 

Il  relève  de  ce  que  l’on  appelle  généralement  le  « type 
Protenor  » nom  de  l’espèce  où  il  a été  bien  étudié  pour 
la  première  fois. 

Si  on  étudie  la  spermatogénèse  chez  un  Orthoptère, 
Stenohothrus  biguttalas  ou  Locus  ta  viridissima,  par 
exemple^,  on  constate  que  dans  les  spermatogonies,  qui 
ont,  ainsi  que  nous  l’avons  vu  au  chapitre  II,  la  formule 

1 Nous  choisissons  ces  deux  exemples,  non  pas  par  raison  de 
priorité  ou  à cause  de  leur  netteté  exceptionnelle,  mais  parce 
qu’ils  ont  été  étudiés  dans  notre  laboratoire  : Slenobothrus,  par 
P,  Gérard  et  Locusta^  par  O.  Mohr.  Ayant  eu  sous  les  yeux 
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chromosomiale  normale  de  l’espècb,  le  nombre  des  chro- 
mosomes qui  entrent  dans  la  constitution  de  la  plaque 


Fig  25.  — Plaque  équatoriale  clans  une  spermatogonie  de  Leplophyes. 
X = hétérochromosome  (D’après  O.  L.  Mohr;) 


équatoriale  à chaque  mitose  est  impair  : il  est  de  17  chez 
Stenohothrus,  de  29  chez  Locusia.  Dans  ces  espèces 


Fig.  26.  — Plaque  équatoriale  dans  une  oogonie  de  Lèptûp'hyes. 
X = hétérochromosomes  (D’après  O.  L.  Mohr.) 


qui  nous  servent  de  types,  les  chromosomes  sont  nette- 


tôutes  les  préparations,  nous  avons  pu  nous  convaincre  per- 
sonnellement de  l’exactitude  de  la  description  que  ces  deux 
auteurs  en  ont  donnée. 
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ment  disposés  par  couples  de  même  taille  et  de  même 
forme  (cf.  fig.  26)  ; celui  qui  n’a  pas  de  partenaire  (le 
17®  ou  le  29®)  se  distingue  donc  très  facilement  ; il  est 
grand  et  conformé  un  peu  autrement  que  les  autres 
(fig.  25  et  26  X.).  On  le  désigne  généralement  sous  le 
nom  à'héLérochromosome'^.  Après  la  dernière  division  i 
spermatogoniale,  lorsque  les  spermatogonies  de  dernière 
génération  passent  au  stade  de  spermatocytes  de  premier 
ordre  (voir  chap.  II),  et  pendant  que  la  première  division 
de  maturation  se  prépare  par  l’appariement  des  huit  ou  des  j 
quatorze  couples  de  chromosomes,  l’hétérochromosome 
fait  bande  à part  durant  tous  ces  processus  compliqués. 
On  le  retrouve  très  bien,  au  stade  bouquet  et  pendant  la  | 
période  synaptique,  occupant  la  périphérie  de  Taire  nu-  1 
cléaire  et  tranchant  sur  le  reste  par  son  isolement,  sa  j 
forme  en  larme  ou  en  bâtonnet,  son  aspect  compact.  Dans  | 
certains  cas,  notamment  chez  Locusta,  il  peut  aussi,  pen-  ■ 
dant  cette  période,  se  courber  en  anse.  1. 

Survient  alors  la  première  mitose  de  maturation,  par  la-  j 
quelle  chaque  spermatocyte  de  premier  ordre  va  se  divi-  ! 
ser  en  deux  spermatocytes  de  second  ordre.  Nous  savons 
qu’à  ce  moment,  les  couples  de  chromosomes  se  dis-  ' 
socient,  chacun  des  deux  composants  passant  dans  une  | 
des  cellules-fdles,  de  telle  sorte  que  la  réduction  caryoga-  | 
mique  se  trouve  effectuée.  , 

Mais  l’hétérochromosome,  lui,  gagne  tout  entier  et  di-  | 
rectement  Tun  des  pôles  (fig.  27)  et  se  mêle  aux  chromo-  |. 
somes  de  Van  des  spermatocytes  de  second  ordre.  Celui-là 
contient  donc,  en  réalité,  chez  Slenobolhrus  9 chromo-  li 

1 II  porte  aussi  d’autres  noms  dans  la  littérature  scienti-  I 
fique  ; nous  employons  le  plus  simple  et  le  plus  clair  (cl.  E.-B.  j 
Wilson,  1925). 
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Fig.  27  — Premier  fuseau  de  maturation  (réduction nel  ) dans  la  sperma- 
togénèse  de  Locaslà  viridissima,  X = hétérochromo  orne  passant  tout  en  lier 
à l’un  des  pôles  (D’après  O.  L.  Mohr.) 


Fig.  28.  — Deux  spermatides  renfermant 
l'hétérochromosome  X,  achevant  de  se 
séparer  l’une  et  l’autre,  chez  Locusla 
viridissima  (D’après  O.  L.  Mohb.) 


Il 


Fig.  2y.  — Deux  spermatides 
de  la  série  sans  hétérochro- 
mosomes, achevant  de  s’iso- 
ler, chez  Locasla  viridissima. 
(D’après  0.  L.  Mohr.) 
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somes  et  i5  chez  Locusia,  tandis  que  son  congénère  en 
renferme  respectivement  8 et  1 4.  Et  comme  la  seconde 
mitose  de  maturation,  qui  aboutit  à la  formation  des  sper- 
matides,  est  équationnelle,  chaque  chromosome  — y com- 
pris rhétérochromosome  — se  fend  en  deux  moitiés  qui 
gagnent  respectivement  les  pôles  opposés  et  forment  les 
noyaux  des  cellules-filles.  Lesspermatides,  et  par  suite  les 
spermatozoïdes,  conservent  par  conséquent  la  formule 
chromosomiale  du  spermatocyte  de  second  ordre  dont  elles 
proviennent  (fig.  28  et  29)  ; (Jès  lors  des  quatre  sperma- 
tozoïdes issus  d’une  spermatogonie,  deux  possèdent  un 
hétérochromosome  en  plus  dè  la  série  des  chromosomes 
ordinaires  ou  allosomes  et  deux  en  sont  dépourvus. 

Il  se  forme  donc  dans  le  testicule  de  Locusta  et  de  Stenobo- 
thrus,  deux  espèces  de  spermatozoïdes  en  nombre  égal.  I 
Dans  l’une,  les  chromosomes  qui  entrent  dans  laçons-'' 
titution  de  la  tête  sont  au  nombre  de  9 (8  -f-  i hété- 
rochromosome) chez  Stenobothrüs,  etdei5(i4  + i) 
chez  Locusia  ; dans  Tautre  ce  noftibre  est  respectivement 
de  8 et  de  i4. 

Étudions  maintenant  l’oogénèse  des  mêmes  animaux. 
Dans  les  oogonies  on  trouve  toujours,  dans  la  plaque 
équatoriale  d’une  mitose  quelconque,  18  chromosomes 
chez  Stenobothrus  et  3o  chez  Locuslù  un  de  plus  que 
dans  le  sexe  mâle,  ce  qui  rétablit  la  parité  du  nombre 
(fig.  26). 

Or,  il  est  très  facile  de  se  convainere,  chez  Leptophyes 
notamment  où  les  dispositions  sont  d’une  netteté  remar-, 
quable  (O.-L.  Mohr),  que  le  chromosome  surnuméraire 
est  de  même  forme  et  de  même  taille  (comparer  fig.  25 
et  26  X)  que  l’hétérochromosome  des  spermatogonies  : il; 
en  est  le  partenaire.  Aussi  pendant  la  période  de  petit?^ 
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j accroissement  de  l’oocyte,  pendant  la  formation  du  « bou- 
quet »,  la  phase  synaptique  et  l’appariement  des  chromo- 
somes, trouve-t-on  régulièrement  i5  anses  bivalentes 
{Locasta).  Il  y aura  par  conséquent  i5  éléments  dou- 
i blés,  épais  et  compacts  dans  la  plaque  équatoriale  de  la 
première  mitose  de  maturation. 

On  ii’a  étudié  jusqu’ici  ni  chez  Locasta,  ni  chez 
: Stenobothrus,  la  formation  des  globules  polaires,  mais 
: si  on  tient  compte  des  faits  observés  chez  d’autres  espèces, 

! on  peut  affirmer,  sans  risque  sérieux  de  se  tromper,  que 
î les  composants  de  ces  éléments  doubles  (i5  chez  Locasta, 
i 9 chez  Stenobothras),  se  disjoindront  lors  de  l’expulsion 
I du  premier  et  qu’aînsi  la  formule  chromosomiale  sera  la 
j même  dans  le  globule  polaire  et  dans  l’oocyte  de  second 
ordre.  La  seconde  mitose  de  maturation  de  l’œuf  étant 
équationnelle  comme  dans  la  spermatogénèse  et  procé- 
dant d’une  division  longitudinale  de  toas  les  chromo- 
somes, il  s’ensuit  que  cette  formule  sera  maintenue  à la 
fois  dans  l'œuf  mûr  et  dans  les  trois  globules  polaires. 

Il  n’y  a donc  pas  d’hétérochromosome  dans  l’oogonie, 
ou  plus  exactement  il  y a deux  chromosomes  sexuels, 
mais,  point  essentiel,  te  dimorphisme  n existe  pas  dans  les 
, œafs.  Tous  les  pronuclei  femelles  comportent  le  même 
nombre  de  cbrornosomes. 

Il  est  aisé  de  saisir  les  conséquences  qu’aura  le  dimor- 
phisme des  spermatozoïdes  opposé  à l’uniformité  des  œufs. 
Quand  chez  Locasta  un  œuf  est  fécondé  par  un  sperma- 
tozoïde à i5  chromosomes,  le  noyau  de  segmentation  en 
! contient  3o  (t5  9 + ib  c/*)  : telle  est,  nous  venons 
I de  le  voir,  la  formule  caractéristique  des  oogonies  et  dès 
! lors  tout  nons  autorise  à croire  que  pet  œuf,  en  se  déve- 
loppant, donnera  naissance  à un  individu  du  sexe  femelle. 
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Si,  au  contraire,  l’œuf  de  Locusia  reçoit  un  spermato- 
zoïde de  la  série  à i4  chromosomes,  la  formule  du  noyau  ' 
de  segmentation  sera  de  29  (i5  i4),  nombre  spéci-  ' 

lîque  du  sexe  mâle. 

La  conclusion  qui  se  dégage  du  cas  simple  et  concret 
que  nous  avons  choisi  est  que,  même  si  l'œaf  mûr  a son  ' 
sexe  déterminé  de  par  sa  conslitation,  la  Jécondation  le  ' 
maintient  on  le  change,  selon  quelle  est  ejffectuée  par 
l'une  ou  l'autre  catégorie  de  spermatozoïdes.  ' 

On  ne  peut  le  nier  : cet  ensemble  d’observations  que 
nous  venons  de  résumer  est  très  cohérent.  Pour  la  pre- 
mière fois  un  fait  clair,  précis  et  encourageant,  jette  un 
peu  de  lumière  dans  le  chaos  des  idées  contradictoires  et 
sans  consistance  ^par  lesquelles  on  prétendait  expliquer  la  I 
diirérenciation  des  sexes.  ' 

Mais  pour  que  l’importance  de  ces  constatations  prenne 
tout  son  relief,  un  exemple,  si  frappant  qu’il  soit,  est  i 
insuffisant.  A côté  de  Slenobothrus  et  de  Locusta,  dont 
le  choix  était  motivé  par  l’examen  minutieux  et  couvain-  ! 
cant  (^ue  nous  avons  pu  en  faire  nous-même,  un  bon 
nombre  d’animaux  offrent  à l’observation  des  faits  tout 
aussi  démonstratifs  Chez  beaucoup  d’Orthoptères,  : 
l’évolution  des  œufs  et  des  spermatozoïdes  est  identique  à ' 
celle  que  nous  venons  de  décrire.  On  la  retrouve  ailleurs 
que  chez  les  Insectes  : de  Winiwarter  (1912),  dans  un  | 
travail  fort  soigneusement  documenté,  a trouvé  dans  le 
testicule  humain  un  dimorphisme  des  spermatozoïdes  ; 
fondé  sur  les  mêmes  bases.  | 

Il  est  vrai  que  ce  n’est  pas  toujours  aussi  simple.  Il  y a 

1 On  trouvera  un  exposé  très  complet  et  très  clair  de  toute 
la  question,  dans  le  bel  ouvrage  de  Edm.-B.  Wilson  (1925). 
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notamment  des  cas  où  le  spermatocyte  de  premier  ordre, 

1 au  lieu  de  contenir  un  hétérochromosome,  en  renferme 
I deux  : un  gros  et  un  petit.  Le  dimorphisme  spermatique 
consiste  alors  en  ce  qu’ils  se  disjoignent  de  telle  sorte  que 
le  gros  passe  dans  une  des  moitiés  des  spermatozoïdes  elle 
petit  dans  l’autre  ; chez  ces  espèces  l’œuf  mûr  n’en  a jamais 
qu’un  gros.  Dans  d’autres  formes,  c’est  plus  complexe 
encore  : l’hétérochromosome  peut  être  fragmenté,  par- 
fois  même  pulvérisé:  ainsi  chez  V Ascaris  lumbricoïdes,  il 
se  compose  de  six  petits  éléments  bien  isolés  (Edwards). 
Enfin  d’autres  Variations  existent  encore,  qui  sont,  il  faut 
le  reconnaître,  d’une  interprétation  plus  malaisée. 

Toutefois,  comme  Edm,  B.  Wilson  l’a  établi  avec  une 
sagacité  remarquable,  plus  on  approfondit  les  observa- 
tions, plus  le  dimorphisme  spermatique  apparaît  général 
malgré  la  diversité  des  aspects  qu’il  afiecte  : on  doit 
même  prévoir  que  cette  diversité  s’accentuera  davantage 
encore,  à mesure  que  les  recherches  se  multiplieront  et 
porteront  sur  des  matériaux  plus  variés. 

Dans  la  grande  majorité  des  cas,  l’hétérozygotisme, 
pour  employer  l’expression  des  généticiens,  est  ratlribut 
du  sexe  mâle  Mais  rien  ne  s'oppose,  théoriquement,  à ce 
que  ce  soit  l’inverse.  On  a cru,  d’après  les  recherches  de 
Baltzer  (1909)  qu’il  en  était  ainsi  chez  l’Oursin,  mais 
d’autres  observations  ont  montré  que  c’était  une  erreur 
(Heffner,  PiNNEY,  Tennent,  Balïzer  Objecti- 

vement, on  ne  connaît  cette  inversion  que  chez  les  Lépi- 
doptères (Donc aster,  Seiler  1917-1923).  Le  cas  des  Oi- 
seaux reste  douteux  ; l’expérimentation  indique  l’hétéro- 
zygotisme de  la  femelle  mais  l’observation  cytologique 
n’en  donne  pas  la  confirmation. 

Nous  devons  enfin  à Th.  H.  Morgan  (1909-1912)  et  à 


â04  PROPRIÉTÉS  DE  L^OEIIF  FÉGQNoé 

vo?î  Baehr  (1909)  des  observations  de  grande  valeur  et  i 
d’une  telle  précision  qu’elles  apportent  dans  lé  problème 
des  causes  cytologiques  de  la  détermination  du  sexe^  un 
argument  qui  a presque  une  valeur  expérimentale. 

On  connaît  le  cycle  vital  des  Phylloxériens  et  des 
Aphidiens  ; il  est  très  clairement  exposé  dans  les  leçons 
de  Hennegut  (1904)  sur  les  Insectes  : après  une  série  plus 
ou  moins  longue  de  reproductions  pârthértogénétiques,»  , 
on  voit  apparaître  des  femelles  qui  pondent  deux  sortes 
d’œufs,  parthénogénétiques  aussi  ; des  gros  ét  des  petits  ; 
des  premiers  sortent  des  femelles,  tandis  que  les  seconds  î 
donnent  naissance  à des  mâles.  Mâles  et  femelles  s’accou- 
plent et  ces  dernières  produisent  des  œufs  appelés  « œufs  | 
d’hiver  )),  d’où  naissent  au  printemps  suivant  des  indi-  | 
vidus  exclusivement  femelles  qui  recommenceront  le  cycle.  ' 

Ce  qui  frappe  dans  cette  alternance  c’est,  d’une  part 
que  les  produits  des  œufs  fécondés  sont  tous  du  même 
sexe  et  que,  d’autre  part,  la  dernière  génération  parthé- 
nogénétique  donne  issue  à la  fois  à des  mâles  et  à des 
femelles. 

En  ce  qui  concerne  le  premier  de  ces  deux  points 
Morgan  et  von  Baehr,  respectivement  chez  Phylloxéra 
et  chez  Aphis^  ont  constaté  que  dans  le  testicülé  du  mâle 
il  se  forme  effectivement  deux  espèces  de  spermatozoïdes, 
mais  que/ou5  les  représentants  de  la  série  dont  la  Jormale 
chromosomiale  serait  déterminante  du  sexe  mâle^  dégénè- 
rent avant  d'être  utilisables.  Les  causes  de  cette  dégéné- 
rescence nous  sont  malheureusement  inconnues,  mais 
cela  ne  diminue  en  rien  la  valeur  explicative  du  fait  lui- 
même  ; la  nature  a détruit  ici  ce  qui  pourrait  provoquer 
le  sexe  mâle  dans  l’œuf  fécondé. 

L’étude  cytologique  des  œufs  parthénogénétiques  de 
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Phylloxéra  d’où  naissent  des  mâles  et  des  femelles  est 
aussi  très  intéressante.  Nous  savons  qu’il  y en  a de  gros 
et  de  petits  et  que  rien  que  leur  volume  permet  de  pré- 
voir d’avance  le  sexe  de  l’embryon  qui  en  sortira.  Ces 
œufs  ont  atteint  leur  taille  définitive  avant  toute  matura- 
I tion  nucléaire  et,  au  moment  où  leur  croissance  s’achève, 

I ils  ont  tous  deux  la  formule  chrornosomiale  de  leur 
■ mère.  Mais  Morgan  a montré  (1912)  que  lors  de  la  for- 
j mation  de  l’unique  globule  polaire  que  ces  œufs  ex- 
pulsent, les  chromosomes  se  répartissent  de  telle  sorte 
I que  la  formule  femelle,  maintenue  dans  les  gros,  s’abaisse 
à là  lormule  mâle  dans  les  petits  par  le  rejet  d’un  chromo- 
some supplémentaire. 

Or,  puisque  ce  réglage  n’a  lieu  que  quand  la  compo- 
sition cytoplasmique  des  œufs  est  devenue  définitive,  il 
est  logique  d’admettre  qu’il  existe  entre  ces  deux  actes 
une  relation  de  causalité  : ce  ne  sont  pas  les  chromosomes 
qui  fixent  ici  la  destinée  de  l’œuf,  c’est  celui-ci  qui  se 
donne  la  composition  nucléaire  la  plus  adéquate  à sa 
structure. 

Ces  faits  et  bien  d’autres  encore  qui  ne  peuvent  mal- 
I heureusement  trouver  place  ici,  sont  d’un  grand  intérêt. 

Ils  démontrent  que  dans  des  groupes  très  divers,  une  re- 
I la  tion  certaine  existe  entre  le  sexe  et  la  formule  chromo- 
1 somiale,  et  une  sanction  expérimentale  leur  a été  donnée  par 
j nombre  d’observations  faites  par  les  généticiens  : la  dé- 
couverte des  caractères  liés  au  sexe,  par  exemple  et  leur 
comportement  héréditaire  (Th.  H.  Morgan,  Bridges,  L.  V. 
Morgan,  etc). 

Gela  ne  veut  pas  dire  que  la  question  du  déterminisme 
du  sexe  soit  entièrement  résolue.  D’abord  on  n’a  pas  en- 
core trouvé  de  chromosomes  sexuels  partout,  mais  cela  peut 
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être  mis  au  compte,  soit  de  l’insuffisance  de  nos  connais- 
sances, soit  de  l’impossibilité  de  distinguer  par  de  simples 
critères  morphologiques,  les  hétérochromosomes  parmi 
les  allosomes.  Mais  il  y a des  cas  bien  plus  graves,  diffi- 
cilement explicables  par  un  simple  jeu  de  chromosomes  : 
nous  citerons  par  exemple,  l’hermaphroditisme  vrai,  l’in- 
tersexualité  de  Goldsghmidt,  le  renversement  du  sexe  au 
cours  du  développement  ou  chez  l’adulte. 

L’hermaphroditisme  a été  fort  peu  étudié  cytologique- 
ment,  ou  du  moins  les  recherches  dont  il  a été  l’objet 
n’ont  pas  donné  de  résultats  concluants. 

Un  cas  intéressant  est  celui  de  ]Rhabditis  nigrovenosa 
(Boveri,  Sghleip  1911).  Chez  ce  Nématode,  une  généra- 
ration  hermaphrodite  vit  dans  le  poumon  de  la  grenouille  ; 
il  en  sort  des  individus  à sexes  séparés  qui  mènent  une 
vie  libre  et  donnent  des  œufs  fécondés  qui  reproduisent 
la  forme  hermaphrodite.  Les  mâles  de  la  génération  libre 
forment  deux  catégories  de  spermatozoïdes,  les  uns  possé- 
dant 6 chromosomes,  les  autres  5.  Il  est  donc  probable 
que  ces  derniers,  qui  sont  déterminant  du  sexe  mâle, 
avortent  comme  chez  les  Phylloxéras,  mais  il  ne  peut  en 
être  de  même  dans  les  individus  hermaphrodites  d'où  vont 
naître  des  mâles  et  des  femelles  libres  et  dont  la  formule 
chromosomiale  est  12.  Sghleip  a pu  observer  que  lors 
de  la  première  division  de  maturation  du  spermatocyte, 
les  douze  chromosomes  se  répartissent  de  telle  façon 
dans  les  deux  cellules  filles,  que  l’une  en  reçoit  6,  l’au- 
tre 5;  le  12®  est  rejeté  au  dehors  ou  dégénère  dans  le 
corps  cytoplasmique.  Gomme  dans  l’oogénèse  des  Phyllo- 
xéras, c’est  la  cellule  qui  règle  elle-même  le  nombre  de 
ses  chromosomes. 

Ces  faits  imposent  l'idée  que  les  chromosomes  sexuels 
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ne  sont  qu’un  des  éléments  de  la  détermination  du  sexe 
et  que  leur  pouvoir  n’est  pas  absolu.  L’intersexualité,  si 
bien  étudiée  par  Goldsghmidt  chez  les  Lépidoptères,  en 
est  une  preuve  bien  plus  convaincante  encore  ; elle  est 
caractérisée  par  la  présence,  chez  un  même  individu, 
d’une  véritable  coexistence  des  deux  sexes,  qui  se  par- 
tagent sous  des  formes  variables  et  en  une  sorte  de  mo- 
saïque la  totalité  du  corps. 

Le  cas  des  Amphibiens  n’est  pas  moins  remarquable. 
R.  Hertwig,  puis  Küsghaktewitz  (1910)  ont  constaté,  il 
y a déjà  longtemps,  que  des  œufs  de  grenouille  dont  on  a 
artificiellement  retardé  la  fécondation  donnent  presque 
exclusivement  des  mâles.  Plus  tard,  Witghi  reprenant  ces 
recherches,  reconnaît  qu’au  cours  du  développement 
embryonnaire,  chez  les  Amphibiens,  l’ébauche  des 
organes  génitaux,  à ses  débuts,  a toujours  la  même  cons- 
titution et  présente  des  caractères  nettement  ovariens. 
A un  moment  donné,  et  dans  un  nombre  d’individus  varia- 
ble selon  les  races,  un  remaniement  se  produit,  l’ébauche 
s’oriente  dans  le  sens  mâle  et  devient  un  testicule.  Il  sem- 
ble que  chez  les  Amphibiens  la  formation  de  mâles  soit 
une  sorte  d’accident,  résultant  d’un  certain  concours  de 
circonstances. 

Harms,  et  surtout  K.  Ponse  ont  apporté  une  preuve  ex- 
périmentale qu’il  en  est  bien  ainsi.  On  sait  que  les  cra- 
pauds mâles  possèdent  une  sorte  d’ovaire  rudimentaire, 
appelé  l’organe  de  Bidder.  Si  on  extirpe  complètement 
les  testicules  d’un  crapaud,  l’organe  de  Bidder  devient 
un  véritable  ovaire  fonctionnel.  En  outre,  le  crapaud,  au 
bout  d’un  temps  suffisant,  prend  tous  les  caractères  d’une 
femelle,  pond  des  œufs  et  ceux-ci  sont  capables  d’être 
fécondés  et  de  se  développer. 
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Dans  le  même  ordre  d’idées,  les  Oiseaux,  que  l’on  a 
beaucoup  étudiés  dans  ces  dernières  années,  méritent 
aussi  d’être  signalés.  La  poule  n’a  qu’un  ovaire  fonction- 
nel, celui  du  côté  gauche  ; à droite,  l’organe  génital 
n’est  chez  l’adulte  qu’un  simple  vestige.  Si  on  enlève  to- 
talement l’ovaire  d’une  jeune  poule,  ce  rudiment  entre  en 
activité  et  peut  se  développer  en  un  testicule  producteur 
de  spermatozoïdes  ; en  même  temps  la  poule  prend  tous 
les  caractères  d^un  coq  (Benoit,  Domm). 

Enfin,  tout  le  monde  connaît  les  expériences  de  mas- 
culinisation et  de  féminisation,  c’est-à-dire  de  renver- 
sement du  sexe  par  la  méthode  des  grelfes  hétérologues 
(Pézakd,  Steinagh,  etc.). 

Pour  rendre  compte  de  ces  faits,  la  notion  purement 
cytologique  de  l’hétérochromosome  est  manifestement  in- 
suffisante, et  l’idée  d’une  théorie  hormonale  se  présente 
tout  naturellement  à l’esprit.  Elle  est  généralement  ad- 
mise, depuis  les  recherches  de  Boüin  et  Angel,  pour  ren- 
dre compte  de  l’apparition  des  caractères  sexuels  secon- 
daires, mais  en  ce  qui  concerne  le  déterminisme  du  sexe 
lui-même,  c’est-à-dire  des  caractères  primaires  de  la 
sexualité,  on  en  est  encore  réduit  à des  hypothèses. 

Pourtant  des  observations  de  F.  B.  Lillïe  (1917)  ont 
posé  un  premier  jalon.  Il  arrive  parfois  qu’une  vache  met 
bas  deux  jumeaux  dont  l’un  est  un  mâle  parfait,  tandis 
que  Pautre  est  stérile  et  est  en  réalité  une  femelle  dont  le 
développement  des  caractères  sexuels  a été  arrêté  ou 
même  a rétrogradé,  sans  pourtant  qu’une  inversion  com- 
plète se  pfoduise.  Les  éleveurs  anglais  donnent  à ces  in- 
dividus neutralisés  le  nom  de  free  martin.  Lillïe 
(Voir  aussi  les  études  histologiques  de  Villiers)  a montré 
que  le  free  martin  ne  se  forme  que  quand  des  connexions 
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vasculaires  ont  pu  s’établir  entre  les  deux  jumeaux  par 
suite  de  la  soudure  de  leurs  annexes  fœtales. 

L’individu  normal  étant  toujours  un  mâle,  on  doit  en 
conclure  que  son  sang  contient  une  substance  ^ une 
hormone  — qui,  passant  dans  le  sang  de  l’embryon  fe-^ 
melle,  en  inhibe  tous  les  caractères  sexuels^  Dans  ce  cas, 
l’hormone  mâle  domine  l’hormone  femelle  ou>  pour  par- 
ler en  termes  plus  prudents,  le  facteur  mâle  est  prépon- 
dérant. 

Ces  observations,  comme  les  expériences  de  Pezard, 
de  Steinagh  et  de  bien  d’autres,  donnent  incontestable- 
ment à la  théorie  hormonale  une  base  objective  dont  l’im- 
portance mérite  d’être  soulignée. 

Toutefois,  ce  n’est  encore  là  qu’une  amorce  à la  solu- 
tion du  problème  de  la  détermination  du  sexe  et  l’ana-- 
lyse  doit  en  être  poussée  beaucoup  plus  loin.  C’est  ce 
qu’ont  tenté  de  faire  des  cytologistes  et  surtout  des  géné*- 
ticiens  (Edm.  B.  Wilson,  Th.  H.  Morgan,  R.  Gold-* 
sghmidt)  . 

Le  cas  des  œufs  des  Phylloxéras,  que  nous  avons  relaté 
plus  haut,  a amené  Morgan  à la  conclusion  que  ces  oeufs 
sont  déjà  mâles  ou  femelles  avant  la  maturation,  c’est- 
à-dire  avant  toute  régulation  de  leur  formule  chromoso- 
miale,  que  par  conséquent  le  chromosome  sexuel  n’en  est 
pas  la  cause  directe,  mais  bien  l’ensemble  du  noyau  ou 
même  l’ensemble  de  la  cellule.  On  peut  exprimer  ces  faits 
sous  une  forme  plus  physiologique  en  disant  que  le  mé- 
tabolisme général,  dans  les  deux  espèces  d’œiifs,  est  à ten- 
dances mâles  dans  les  uns,  à tendances  femelles  dans  leS 
autres,  ou  encore,  dans  le  langage  de  Goldsghmidt,  qu’il 
y a dans  les  uns  une  prépondérance  de  l’andrase,  tan- 
dis que  dans  les  autres,  c’est /a  gynase  qui  domine. 
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Dans  les  espèces  où  existent  un  dimorphisme  des  sper- 
matozoïdes et  un  monomorphisme  des  œufs,  on  peut  ad- 
mettre en  effet,  avec  Morgan  et  Goldsghmidt,  que  les 
facteurs  mâle  et  femelle  (andraseet  gynase  ?)  se  trouvent 
dans  tous  les  œufs,  le  premier  naissant  dans  l’ensemhle 
du  noyau  ou  dans  le  cytoplasme,  le  second  provenant  des 
chromosomes  sexuels  proprement  dits.  Dans  ces  condi- 
tions on  comprend  qu’un  spermatozoïde  de  la  lignée  dé- 
pourvue d’hétérochromosome  puisse  donner  naissance  à 
un  mâle,  tandis  que  la  lignée  qui  le  possède  sera  produc- 
trice de  femelles.  Le  facteur  décisif  pour  la  détermination 
du  sexe  serait  donc  d’ordre  quantitatif  et  des  variations 
dans  le  rapport  des  déterminants  mâle  et  femelle, 
voire  dans  l’intensité^  et  dans  la  vitesse  de  leur  action, 
donnent  une  explication  plausible,  non  seulement  de 
l’hermaphroditisme,  mais  encore  de  l’intersexualité  et 
du  renversement  du  sexe,  chez  l’embryon  ou  chez 
l’adulte. 

IV.  Apport  de  caractères  paternels.  — L’apport  de 
tendances  héréditaires  paternelles  que  fait  à l’œuf  le  sper- 
matozoïde, paraît  être  à première  vue  un  phénomène  si 
banal  qu’il  est  à peine  besoin,  semble-t-il,  d’en  faire 
mention  ; mais  l’inégalité  des  potentialités  évolutives  des 
gamètes  mâle  et  femelle  ayant  été  démontrée  antérieure- 
ment, le  moment  nous  paraît  venu  d’entrer  dans  les  dé- 
tails et  de  préciser  la  qualité  de  l’apport  héréditaire  de 
chacun  des  deux  progéniteurs. 

Dans  le  développement  de  tout  individu,  les  tendances 
héréditaires  interviennent  sous  deux  formes;  non  pas  dif- 
férentes, mais  conjointes  : l’une,  essentielle,  que  nous 
appellerons  Vhérédiié  générate,  l’autre  que  nous  carac- 
tériserons sous  le  nom  d'hérédité  spéciale  ou  plus  exac- 
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tement  encore  personnelle.  Celle  dislinclion  qui  nous 
paraîl  nécessaire  pour  relier  logiquemenl  les  données  de 
l’enfibryologie  el  celles  de  la  génélique,  se  Irouve,  bien  que 
forl  diversemenl  exprimée,  dans  un  bon  nombre  d’ou- 
vrages récenls  (Delage,  Sghreiner,  Edw.  G.  Gonklin, 
Th.  h.  Morgan,  E.  Godlewsri,  Brachet,  Goldsghmidt, 
Guyénot,  elc.). 

L’bérédilé  générale,  c’esl  l’ensemble  des  causes,  des 
fadeurs  el  des  lois  grâce  auxquels  un  œuf  fécondé  donne 
naissance  à un  individu  de  l’espèce  à laquelle  il  apparlienl. 
Sa  composilion,  les  rouages  de  son  mécanisme  le  conlrai- 
gnenl  à deux  évenlualilés  seulemenl  : évoluer  régulière- 
rnenl  ou  mourir.  Celte  parlie  essenlielle  du  palrinioine 
hérédilaire,  celte  aptitude  à édifier  un  organisme  nouveau 
suivant  des  lois  délinies,  l’œuf  la  possède,  alors  que  tous 
les  faits  connus  jusqu’ici  concourent  à prouver  que  le 
spermatozoïde  en  est  dépourvu  (voir  chapitre  III). 
Lorsque  nous  étudierons  plus  tard  les  manifestations  dy- 
namiques de  la  fécondation,  les  localisations  germinales, 
la  signification  de  la  segmentation,  nous  nous  efforcerons 
d’analyser  dans  l’œuf  le  substratum  de  cette  hérédité  gé- 
nérale et  les  premières  manifestations  de  son  activité.  Son 
étude,  l’analyse  des  processus  par  lesquels  elle  se  réalise 
sont  donc  l’objet  véritable  et  dernier  de  l’embryo- 
logie. 

Quant  à l’hérédité  spéciale,  elle  comprend  ce  qui,  dans 
chaque  œuf  en  particulier,  vient  s’adjoindre  à l’hérédité 
générale  ; elle  est  véritablement,  si  l’on  nous  permet  l’ex- 
pression, une  ((  tournure  personnelle  » de  l’hérédité. 
C’est  elle  qui  donneau  développement  de  chaque  individu, 
ou  plutôt  des  individus  nés  des  mêmes  parents,  un  cachet 
propre,  tantôt  facile  à déceler,  tantôt  indistinct  au  con- 
L’œaf  (a*  éd.). 
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traire  ^ . L’hérédité  générale  et  l’hérédité  spéciale  ne  sont 
donc  pas  deux  hérédités  superposées  ou  placées  côte  à 
côte  ; aucun  conflit  ne  surgit  jamais  entre  elles  et  la 
seconde  n’est,  en  somme,  qu’une  allure  spéciale  de  la 
première. 

C’est  donc  à tort  qu’on  a limité  aux  premières  phases 
seulement  du  développement  de  l’œuf  l’action  de  l’héré- 
dité générale,  qui  progressivement  céderait  le  pas  à l’héré- 
dité spéciale  au  fur  et  à mesure  de  l’achèvement  des 
formes  et  des  structures  (Edw.  G.  Gonklin)^;  celle-ci  im- 
prime son  cachet  personnel  dès  l’origine,  provoquant  des 
différences,  certes  toujours  minimes,  mais  néanmoins 
réelles,  ainsi  qu’on  va  le  voir  ; on  peut  même  affirmer 
sans  exagération  que  surajoutée  à l’influence  du  milieu, 
principal  facteur  des ‘variations  individuelles,  la  « tour- 
nure spéciale  » de  l’hérédité  générale,  comme  nous  le  di- 
sions plus  haut,  a joué  un  rôle  capital  à toutes  les  étapes 
de  l’évolution  des  organismes. 

Ces  prémisses  étant  posées,  il  est  aisé  de  concevoir  que 
dans  le  développement  d’un  œuf  fécondé,  l'apport  héré- 
ditaire du  spermatozoïde  na  d'action  que  sur  le  côté  spé- 
cial de  l'hérédité. 

Il  nous  est  possible  d’apprécier  l’intensité  de  ce  pouvoir 
par  l’hybridation,  dans  laquelle  le  spermatozoïde  donne 
son  maximum  de  rendement.  Judicieusement  combinés, 

1 K.  Peter  a consacré  à l’étude  de  ces  variations  une  série  de 
travaux  où  sont  rassemblés  un  certain  nombre  de  faits  intéres- 
sants (1909-1911).  L’exactitude  de  la  notion  que  nous  voulons 
souligner  s’en  dégage  avec  une  parfaite  clarté. 

2 Si  nous  nous  écartons  de  Conklin  sur  ce  point,  il  n’en 
reste  pas  moins  que  les  idées  qu’il  a défendues  (1917)  ont  de 
très  grandes  analogies  avec  les  nôtres. 
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les  croisements  entre  espèces  voisines  ont  montré  que  le 
spermatozoïde  étranger  n’a  de  prise  que  sur  les  derniers 
stades  de  Tontogénèse  et  que  son  action  ne  porte  que  sur 
des  caractères  particuliers.  Entre  espèces  éloignées  où  les 
résultats  seraient  spécialement  aptes  à nous  éclairer,  l’hy- 
bridation ne  donne  malheureusement  rien,  soit  que  la 
fécondation  ne  soit  pas  réalisable,  soit  que  l’œuf  évolue 
suivant  le  type  purement  maternel  et  meure  trop  tôt  à 
cause  de  l’insuffisance  de  sa  formule  chromosomiale. 

D’autres  faits,  plus  suggestifs,  mettent  mieux  en  ve- 
dette l’influence  spécifique  et  très  précoce  du  sperma- 
tozoïde dans  la  marche  des  processus  ontogénétiques 
normaux. 

Si  on  répartit  les  œufs  d’une  même  femelle  de  Rana 
Jusca  en  quatre  lots  égaux,  placés  dans  la  même  quantité 
d’eau  et  à la  même  température,  et  si  on  féconde  ces  lots 
par  quatre  mâles  différents,  en  prenant  le  sperme  dans 
des  vésicules  séminales  bien  turgescentes,  on  constate  que 
les  quatre  lots,  au  lieu  d’entrer  en  segmentation  synchro- 
niquement ou  en  un  temps  variant  de  2 à 3 minutes,  pré- 
sentent entre  eux  des  écarts  qui  peuvent  atteindre  26  à 
5o  minutes 

Cette  expérience  très  simple  prouve  que  les  œufs  d’une 
même  grenouille  ne  réagissent  pas  avec  la  même  vitesse 
vis-à-vis  des  spermes  de  mâles  différents.  Elle  a été  con- 
firmée récemment  chez  l’Oursin  par  Ephrussi  (1923-24) 
qui  a reconnu  en  outre  que  l’opération  inverse  donne  des 
résultats  analogues.  Gela  ne  nous  paraît  pas  en  altérer  le 
sens,  car  il  est  clair  que  les  œufs  ont  des  propriétés  per- 

^ Nous  avons  fait  cette  expérience  en  1907  et  nous  l’avons 
répétée  de  nombreuses  fois. 
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soonelles  au  même  titre  que  les  spermatozoïdes,  et  il  n’en 
reste  pas  moins  vrai  qu’il  est  possible  dès  ce  moment 
de  reconnaître  et  de  mesurer  le  preniier  caractère  vraiment 
spécifique  qu’on  peut  attribuer  à l’influence- paternelle. 

On  objectera  peut-être  que  cette  constatation  n’a  rien 
de  commun  avec  l’hérédité  ; à quoi  nous  répondrons 
que  cela  dépend  de  la  définition  qu’on  en  donne  ; celle- 
ci  doit  être  très  large,  sous  peine  d’être  incomplète  et  de 
n’embrasser  qu’une  partie  des  faits.  Tout  ce  que  le  sper- 
matozoïde produit  de  spécifique  est  en  somme  un  apport 
paternel  et,  à notre  sens,  le  retard  ou  l’avance  dans  la 
segmentation  d’un  œuf  a exactement  la  même  valeur  que 
la  coloration  des  poils,  par  exemple,  ou  la  forme  d’un 
appendice  : c’est  un  « caractère  » pour  employer  un  terme 
commode  et  on  n’a  pas  le  droit  de  limiter  arbitrairement 
le  sens  qu’il  faut  attachera  ce  mot 

La  polyspermie  expérimentale,  telle  qu’elle  se  présente 
dans  l’œuf  de  Raria  fasca,  révèle  aussi  l’existence,  à des 
stades  plus  avancés  du  développement,  des  propriétés  per- 
sonnelles des  spermatozoïdes.  Ses  résultats,  bien  qu’in- 
directs et  d’une  valeur  plutôt  déductive,  n’en  sont  pas 
moins  curieux. 

Nous  savons  déjà  qu’il  peut  se  former  dans  l’œuf 
polyspermique  de  2 à 10  énergides  spermatiques  bien 
individualisées,  dont  chacune  contient  un  prônucleus 
mâle  en  son  centre;  dans  une  seule  d’entre  elles  ce  pro- 

2 Newman  (1910)  a également  constaté  que  dans  les  croise- 
ments entre  deux  espèces  de  Fundulus,  l’influence  du  mâle 
peut  se  faire  sentir  dès  la  première  segmentation  de  l’œuf  par 
un  changement  dans  la  vitesse  de  séparation  des  deux  blasto- 
mères.  On  pourrait  trouver  dans  la  littérature  scientifique 
d’autres  exemples  analogues. 
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nucléus  a copule  avec  le  pronucleus  femelle  pour  former 
un  unique  noyau  amphimixique.  On  se  rappellera  aussi 
qu’au  moment  de  la  segmentation,  tous  les  noyaux  se 
divisent  synchroniquement,  et  le  cloisonnement  cellu- 
laire qui  succède  a pour  résultat,  quand  la  polyspermie 
ne  dépasse  pas  les  limites  que  nous  avons  indiquées, 
de  découper  l’œuf  en  un  nombre  de  blastomères  égal  à 


Fig.  3o.  — QEuf  pentaspertniqne  de  Rana  jasca  divisé  d'emblée  en  cinq  blaslo- 
mères.  vu  par  son  pôle  supérieur  (D’après  A.  Braghet.) 


celui  des  spermatozoïdes  entrés  (fig.  3o).  Chaque  blas- 
tomère  contient,  naturellement,  deux  noyaux  et  deux 
centrosomes  (cf.  fig.  24),  mais  à mesure  que  la  segmen- 
tation se  poursuit,  et  par  l’application  de  lois  très  simples 
de  la  mécanique  cellulaire  dont  l énoncé  nous  écarterait 
trop  de  notre  sujet,  cette  anomalie  disparaît  ; dans  les 
cas  bien  réussis,  dès  le  stade  blastula,  toutes  les  cellules 
sont  devenues  uninucléées  (Braghet,  1910,  Herlant, 
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1911).  Une  blastula  de  ce  genre  peut  très  bien  continuer 
à vivre  sans  anomalie  appréciable  ; un  embryon  se  forme, 
qui  éclot  et  donne  naissance  à un  petit  têtard  en  appa- 
rence bien  conformé  (fig.  3i  et  82). 

Néanmoins  un  têtard  issu  de  polyspermie  est  toujours 


Fig.  3i  el  32.  — Neurula  (3i)  et  jeune  têtard  âgé  de  lo  jours  (32)  provenant 
d’œufs  polyspermiques  (D’après  A.  Braghet.) 


voué  à la  mort  avant  sa  métamorphose  et  sa  fin  survient 
d’autant  plus  promptement  que  la  polyspermie  était  plus 
accentuée.  Un  têtard  pentaspermique  ne  peut  guère  sur- 
vivre que  lo  jours  à son  éclosion  (Braghet),  tandis 
qu’HERLANT  a pu  élever  pendant  3 mois  un  têtard  né 
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d’un  œuf  dispermique  et  qui  avait  atteint  à ce  moment 
une  taille  considérable. 

En  tout  cas,  tôt  où  tard,  l’allure  de  la  larve  jusqu’alors 
bien  portante  trahit  des  troubles  fonctionnels  qui  s’exa- 
gèrent rapidement,  et  la  mort  survient  souvent  en  très 
peu  de  jours,  précédée  d’altérations  anatomiques  di- 
verses. 

Pourquoi  cette  mort  inévitable  après  un  développe- 
ment qui  n'offre  aucune  anomalie  ? pourquoi  ces  troubles 
fonctionnels  dans  des  larves  dont  la  structure  ne  diffère 
de  la  normale  que  par  la  composition  nucléaire  de  leurs 
cellules  ? 

Deux  causes,  qui  se  dégagent  de  l’observation  atten- 
tive des  faits,  nous  fourniront  une  explication  satisfai- 
sante : la  première  est  d’ordre  cytologique,  la  seconde, 
qui  nous  intéresse  plus  spécialement,  d’ordre  physiolo- 
gique 

1 II  est  à remarquer  que  les  larves  dispermiques  d’Oursin, 
étudiées  par  Boveri  (1907)  meurent  tout  aussi  régulièrement. 
Seulement,  sauf  dans  les  cas  appartenant  à ce  que  l’auteur 
appelle  le  Doppelspindeltypus  et  qui  sont  complètement  ana- 
logues aux  œufs  dispermiques  de  grenouille  étudiés  par  Her- 
LANT,  les  causes  de  la  mort  sont  tout  à fait  différentes.  Dans 
les  œufs  dispermiques  d’Oursin  des  types  triaster  et  tétraster, 
les  deux  noyaux  spermatiques  copulent  avec  le  pronucleus 
femelle  ; la  première  mitose  est  alors  tri  ou  tétrapolaire,  et 
chaque  pôle  entraînant  à lui  un  nombre  différent  de  chromo- 
somes, la  composition  nucléaire  des  premiers  blastomères  est 
hétérogène  et  elle  le  restera  dans  leurs  dérivés.  La  cause  de  la 
mort  de  ces  larves  réside  sûrement  dans  cette  hétérogénéité, 
mais  elle  peut  être  interprétée  de  diverses  façons  ; Boveri 
l’attribue  essentiellement  à des  différences,  non  seulement 
quantitatives  mais  aussi  qualitatives,  de  la  formule  chromoso- 
miale  des  trois  ou  quatre  territoires  qui  composent  la  larve. 


PROPRIÉTÉS  DE  l’cEUF  FÉCONDÉ 


2 l8 

Il  résulte  de  l’allnre  meme  qu'affecte  la  polyspermie 
expérimentale  chez  ffana  fasca,  que  dans  un  embryon 
ou  une  larve  di-tri-on  polyspermique  \ la  moitié,  le  tiers, 
ou  un  segment  du  corps  d'autant  plus  réduit  que  la  po- 
lyspermie était  plus  Forte,  sont  composés  de  cellules  à 
noyau  normal  puisqu'ils  proviennent  de  l’énergide  où 
s’est  faite  la  copulation  des  deux  pronuclei,  tandis  que 
les  cellules  de  toutes  les  autres  parties  du  corps  n’ont 
que  des  noyaux  haploïdes,  provenant  des  pronuclei 
spermatiques  supplémentaires.  Ce  fait  s’observe  claire- 
ment sur  les  coupes,  où  la  mensuration  des  noyaux 
dans  les  diverses  régions  se  fait  sans  peine.  Cette 
différence  dans  le  volume  des  noyaux  entraîne  une  dil- 
férence  correspondante  dans  la  quantité  de  cytoplasme 
qui  les  entoure  et,  par  conséquent,  dans  la  taille  des  cel- 
lules. C’est  là,  soit  dit  en  passant,  une  application  fort 
remarquable  de  la  loi  formulée  par  Boverl  et  surtout  par 
R.  Hertwig,  qui  établit  dans  toute  cellule  un  rapport 
défini  entre  la  quantité  de  chromatine  que  contient  un 
noyau  et  le  volume  du  cytoplasme  (Kernplasmarelation  de 
R.  Hertwig). 

Un  embryon  de  grenouille  polyspermique  est  donc 
toujours  bâti  sur  deux  mesures  : une  partie  du  corps  est 
formée  de  grandes  cellules  à noyaux  volumineux  — ce 
sont  les  cellules  normales  de  Rana  jusca.  — le  reste  étant 
composé  d’éléments  notablement  [)lus  petits  Quand  com- 
mence la  différenciation  en  organes  et  en  tissus,  on  ob- 
serve, avec  une  clarté  qui  exclut  toute  ambiguité,  que  les 

1 Quand  la  polyspermie  est  assez  faible  pour  ne  pas  entraîner 
des  troubles  trop  graves  ; il  ne  faut  pas  qu’il  ait  pénétré  plus 
de  lo  spermatozoïdes, 
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différences  se  maintiennent  dans  leur  intégralité  : un  tê- 
tard dispermique,  par  exemple,  a dans  une  de  ses  moitiés 
des  cellules  musculaires,  des  cellules  nerveuses,  etc.,  de 
taille  normale,  tandis  que  dans  rautre  moitié  elles  sont 
de  dimensions  sensiblen)ent  plus  réduites^.  Dans  une 
larve  trispermique,  du  corps  seulement  sera  normal, 
dans  une  autre,  pentaspermique,  il  n’y  en  aura  que^s»  et 
ainsi  de  suite. 

Il  est  évident  qu’un  organisme  ainsi  constitué  se  trou- 
vera dans  des  conditions  physiologiques  défectueuses  qui 
entraîneront  inévitablement  sa  mort  prématurée,  l’har- 
monie indispensable  à un  bon  fonctionnement  de  ses  or- 
ganes faisant  défaut.  Toutefois,  si  la  mort  des  larves  po- 
lyspermiques  ne  relevait  pas  d’autres  causes,  la  survie  se- 
rait d’autant  plus  longue  que  la  polyspermie  aurait  été 
plus  accusée,  puisi^u’alors  l uniformilé  cytologique  s’éten- 
drait à des  parties  progressivemeut  plus  étendues  du 
corps  : un  têtard  dispermique  est,  par  moitié,  formé  de 
grandes  et  de  petites  cellules  ; par  contre  un  têtard  issu 
d’un  œuf  fécondé  par  10  spermatozoïdes  est,  pour  les 
®/io,  régulièrement  constitué  de  petites  cellules  à petits 
noyaux  : ses  organes  devraient  donc  mieux  fonctionner. 

Or,  nous  le  savons,  c’est  le  contraire  qui  s’observe  : 
plus  la  polyspermie  est  intense,  plus  la  mort  est  précoce  ; 
on  peut  interpréter  cela  de  diverses  façons  : l’idée  qui 
vient  d’abord  à l’esprit  est  que  la  fragilité  de  la  larve  est 
la  conséquence  d’une  hétérogénéité  de  constitution  de 
plus  en  plus  grande,  dissimulée  sous  une  uniformité  his- 

^ Le  volume  est  probablement  moitié  moindre,  mais  on  com- 
prend qu’il  est  impossible  de  donner  des  chiffres  ayant  une 
valeur  absolue. 
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tologique  progressivement  plus  parfaite.  Selon  toute  ap- 
parence, cette  hétérogénéité  est  due  au  conflit  entre  les 
menues  propriétés  personnelles  des  multiples  spermato- 
zoïdes ; elles  suscitent  au  sein  de  la  larve  des  tendances 
si  diverses  qu’il  en  résulte  une  désharmonie  incompatible 
avec  un  fonctionnement  bien  coordonné  de  tous  les  or- 
ganes. 

Cette  déduction  est  particulièrement  séduisante,  parce 
qu'elle  nous  fait  saisir  sur  le  vif  le  mouient  précis  où  les 
influences  spécifiques  des  spermatozoïdes  commencent  à 
produire  des  effets  qui  deviendront,  chez  l’adulte,  autant 
de  caractères  individuels  différents.  En  effet,  au  cours  de 
la  segmentation,  de  la  gastrulation,  de  la  fermeture  du 
blastopore  et  de  la  formation  des  organes  axiaux  de  l'em- 
bryon, processus  qui  consistent  surtout  en  des  mouve- 
ments d’ensemble,  des  déplacements  en  masse  de  cellules 
ou  des  proliférations  en  zones  étendues,  l’œuf  de  grenouille 
faiblement  polyspermique  peut  se  développer  normale- 
ment. 

Mais  quand  débutent  les  opérations  plus  délicates  et 
plus  compliquées  de  l’organogénèse  et  de  l’ histogénèse, 
quand,  en  d’autres  termes,  au  développement  des  formes 
succède  le  travail  de  différenciation  par  lequel  l’ontogé- 
nèse entre  dans  le  détail  des  structures  cytologiques, 
alors  l’infltience  héréditaire  paternelle  qui  ne  porte  elle- 
même  que  sur  le  détail  de  l’hérédité,  fait  sentir  son 
action  ; dans  l’œuf  polyspermique  les  tendances  apportées 
par  chaque  spermatozoïde  se  contrarieront  d’autant  plus 
que  ceux-ci  auront  été  plus  nombreux  et  la  mort  de  l’em- 
bryon en  sera  plus  hâtive. 

Si  plausible,  si  logique  que  soit  cette  interprétation, 
elle  reste  cependant  une  hypothèse.  A l’époque  où  nous 
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Tavons  émise  (1910)  et  lorsque  nous  avons  rédigé  la 
première  édition  de  ce  livre,  on  ignorait  encore  que  les 
larves  haploïdes  ne  sont  pas  viables  Or,  dans  le  cas 
qui  nous  occupe,  l’haploïdisme  est  d'autant  plus  étendu 
que  la  polyspermie  était  plus  forte  et  cela  suffit  à 
expliquer  la  mort  plus  ou  moins'  retardée,  mais  inévi- 
table, de  tous  les  embryons. 

Nous  avons  néanmoins  cru  pouvoir  reproduire  ici  notre 
première  interprétation,  malgré  toutes  les  réserves  qu’elle 
soulève  aujourd’hui,  parce  qu’elle  reste  une  possibilité 
qu’on  ne  peut  écarter  définitivement. 

Nous  croyons  pouvoir  nous  en  tenir,  en  ce  qui  con- 
cerne l’apport  héréditaire  paternel  dans  la  fécondation, 
aux  faits  que  nous  venons  de  relever  et  aux  conclusions 
que  nous  en  avons  tirées.  Non  pas  que  le  sujet  soit 
épuisé  ; nous  n’avons  fait  que  l’effleurer  ; sous  des  formes 
diverses  les  généticiens  ont  bien  mis  en  lumière,  dans  de 
nombreux  cas,  le  rôle  limité  et  particulier  du  spermato- 
zoïde dans  l’apparition  des  caractères  définitifs  de  l’être 
adulte.  Nous  renvoyons  pour  cela  le  lecteur  au  livre  de 
Guyénot  (E.  s.  1981). 

Notre  but  était  de  définir  la  notion  de  l’hérédité  géné- 
rale et  de  l’hérédité  spéciale,  de  préciser  le  rôle  respectif 
des  gamètes  dans  chacune  d’elles  et  de  compléter  ainsi  le 
tableau  général  de  la  fécondation. 

Plus  loin,  dans  le  dernier  chapitre,  après  que  nous 
aurons  terminé  notre  analyse  du  mécanisme  du  dévelop- 
pement embryonnaire,  nous  aurons  à définir  le  problème 
de  l’hérédité  tel  qu’il  se  pose  pour  l’embryologiste  ; or, 
les  produits  de  l’hérédité  spéciale  sont  pour  lui  tout  à 
fait  accessoires. 


222 


PROPRIÉTÉS  DE  l’oEUF  FÉCONDÉ 


V.  Manijestatiom  morphogénédqaes  de  la  Jécondation. 
— Rappelons  que  nous  groupons  sous  la  dénomination 
de  manifestations  dynamiques  l’ensemble  des  change- 
ments grâce  auxquels  le  système  statique  qu’est  l’œuf 
mûr,  fait  progressivement  place  au  système  dynamique 
qu’est  l’œuf  fécondé  ; ce  qui  peut  s'exprimer  aussi  en  di- 
sant que  c’est  la  réaction  totale  de  l’œuf  à l’excitation 
fonctionnelle  produite  sur  lui  parla  pénétration  d’un  sper- 
matozoïde. 

Cette  définition  indique  assez  par  elle- même  que  plu- 
sieurs des  phénomènes  déjà  étudiés  antérieurement 
rentrent  dans  le  cadre  des  manifestations  dynamiques  : 
achèvement  des  mitoses  de  maturation,  rétraction  de 
l’œuf,  expulsion  du  liquide  périvitellin,  perméabilisation, 
transformation  du  cytoplasme  qui  acquiert  la  propriété 
de  s'irradier  en  une  énergide  autour  d un  centrosome, 
ou  même  d’un  autre  élément  figuré. 

Nous  connaissons  la  signification  de  ces  processus  ; 
c’est  par  eux  que  l’œuf  sort  de  son  état  d’inertie,  qu’il  règle 
sa  tension  osmotique,  qu’il  se  met  en  rapport  plus  in- 
time avec  son  milieu  extérieur,  qu'il  se  préserve  enfin  de 
la  polyspermie. 

Mais  il  est  une  autre  manifestation  dynamique  que  la 
fécondation  provoque  ou  tout  au  moins  achève  et  dont 
l’importance  est  primordiale  ; c'est  un  remaniement  com- 
plet dans  la  répartition  des  substances  et  dans  la  locali- 
sation des  énergies  contenues  dans  l’œuf  : il  prépare  la 
morphogénèse  et  est  donc  en  réalité  morphogénétique  ; 
il  nous  occupera  tout  spécialement  ici. 

Nous  avons  déjà  vu  que  la  réaction  de  l’œuf  vis-à-vis 
de  l’agent  fécondant  n’est  possible  qu’à  la  condition  ex- 
presse que  la  maturation  cytoplasmique  soit  achevée.  Or, 
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on  se  rappelle  qu’à  ce  moment  la  maturation  nucléaire 
peut  n’être  qu’à  ses  débuts  ; aussi  arrive-t-il  souvent 
que  certaines  des  manifestations  dynamiques  que  nous 
attribuons  h la  fécondation  coïncident,  chronologique- 
ment, avec  les  dernières  étapes  de  la  réduction  chroma- 
tique de  l’œuf.  Il  y a alors  un  empiètement  de  la  fin 
de  la  maturation  sur  les  débuts  de  la  fécondation  ; les 
deux  processus  chevauchent  et  il  est  parfois  difficile  de 
discerner  la  part  prise  par  l’œuf  dans  les  dernières  mani- 
festations de  son  énergie,  et  celle  qui  revient  à l’action 
spécifique  et  exclusive  du  spermatozoïde. 

C’est  pour  cette  raison  que  plusieurs  auteurs  (Edm.- 
B.  Wilson,  Conrlin,  Dkiesgh,  Boveri,  etc.),  considè- 
rent comme  relevant  de  la  maturation,  des  actes  que, 
personnellement,  nous  rangeons  dans  les  manifestations 
dynamiques  de  la  fécondation. 

En  réalité,  chaque  cas  doit  être  examiné  en  particulier. 
Il  y a,  s’il  est  permis  de  s’exprimer  ainsi,  des  œufs  qui 
doivent  être  plus  fortement  fécondés  que  d’autres,  et 
l’idée  qu’évoque  cette  phrase  fait  immédiatement  com- 
prendre qu'il  peut  y en  avoir  qui  n’ont  plus  besoin  de 
l’être  du  tout  ; ces  œufs  se  développent  alors  par  parthé- 
nogénése  naturelle. 

Il  est  donc  nécessaire,  pour  que  notre  interprétation 
des  faits  se  dégage  clairement,  que  nous  choisissions 
pour  l’étude  analytique  des  manifestations  dynamiques, 
des  cas  où  elles  s’offrent  à l’observation  dans  toute  leur 
ampleur.  Mais  auparavant,  il  ne  sera  pas  inutile  de  bien 
fixer  les  données  du  problème  ; l’exposé  en  deviendra  plus 
facile  et  plus  aisément  intelligible. 

L’œuf  fécondé  n’est  pas  une  masse  de  protoplasme  et 
de  deutoplasme  mélangés  de  façon  quelconque  et  sou- 
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mis  seulement  à l’action  de  la  pesanteur.  A l’examen  pu- 
rement descriptil  on  y distingue  déjà  des  régions  ou  ter- 
ritoires, dont  les  potentialités  effectives  ne  sont  pasiden* 
tiques,  tout  en  étant  étroitement  coordonnées  ; il  a, 
pour  employer  l’expression  d’Eoivi.-B.  Wilson,  des  locali- 
sations germinales . Le  développement,  qui  consiste  essen- 
tiellement dans  le  déroulement  des  propriétés  ontogé- 
nétiques  de  ces  territoires,  est  donc  une  évolution.  Mais 
une  évolution  pendant  laquelle  tous  les  organes  se  créent, 
se  construisent  à partir  d’un  substratum  initial.  C’est 
donc,  si  étrange  que  puisse  paraître  l’association  de  ces 
deux  mots,  une  évolution  épigénétique  On  peut  dire 
aussi  que  l’œuf,  envisagé  de  ce  point  de  vue,  est  une 
mosaïque  de  potentialités  qui  ont  leur  siège  et  leur  substra- 
tum dans  les  localisations  germinales. 

Au  début  de  son  développement,  l’œuf,  en  se  segmen- 
tant, se  divise  en  cellules  (blastomères)  de  plus  en  plus 
nombreuses  et  plus  petites.  Tant  qu’il  ne  se  produit  aucun 
déplacement  notable  des  blastomères  formés,  on  doit  con- 
sidérer la  segmentation  comme  équivalant  à un  simple  dé- 
coupage, et  chaque  blastomère,  en  vertu  des  localisations 
germinales  de  l’œuf,  a sa  destinée  fixée  par  sa  composition 
propre.  L’expérience  prouve  même,  et  nous  aurons  à re- 
venir sur  ce  point,  que  ce  découpage  de  l’œuf  peut  se  faire 
tout  autrement  que  ne  l’exigent  les  lois  normales  de  la  seg- 
mentation, sans  que  le  résultat  final  du  développement 
en  soit  altéré. 

L’étude  exclusivement  descriptive  a donc  ce  résultat 
essentiel  qu’elle  permet  de  tracer  ce  que  l’on  appelle  le  li- 

1 Voir  sur  les  acceptions  anciennes  et  modernes  de  l’évolu- 
tion et  de  l’épigénèse,  VAÜgemeine  Biologie  d’O.  Hkrtwig. 
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gaage  cellulaire  c’est-à-dire  de  faire  remonter  jusqu’à 
l’un  des  premiers  blastomères,  voire  jusqu’à  une  région 
de  l’œuf  fécondé,  la  généalogie  des  cellules  composant 
dans  la  larve  un  organe  ou  un  groupe  d’organes.  Les  tra- 
vaux de  ce  genre  sont  déjà  nombreux  et,  malgré  le  labeur 
souvent  considérable  qu’ils  exigent,  il  serait  fort  dési- 
rable de  les  voir  se  multiplier  plus  encore  dans  l’avenir. 

Le  lignage  cellulaire  a été  déterminé  avec  une  rigueur 
très  remarquable  chez  des  Echinodermes,  des  Annélides, 
des  Némertiens,  des  Planaires,  des  Mollusques,  des  Tu- 
niciers.  A une  époque  déjà  éloignée,  G.  Rabl,  Whitmanin, 
chez  la  Glepsine,  Eu.  Van  Beneden  et  G.  Julin  chez  les 
Ascidies,  en  avaient  jeté  les  bases  ; des  travaux  fort  im- 
portants ont  été  publiés  depuis  lors  sur  ce  sujet  par 
Edm.  b.  Wilson,  1892,  Gonrlin,  1897,  1906,  Boveri, 
1901,  Bobert,  1902.  F. -B,  Lillie,  1906,  F. -M. Surface, 
1907,  etc. 

Il  est  extrêmement  probable  que,  sous  des  formes  di- 
verses, des  localisations  germinales  existent  dans  les  œufs 
de  tous  les  Métazoaires  ; elles  semblent  bien  faire  défaut 
chez  les  Méduses  (Zoja,  1895)  et  chez  quelques  vers  for- 
tement dégradés  par  le  parasitisme  (Halkin)  ; mais  ces 
exceptions  pourraient  bien  être  plus  apparentes  que  réelles 
et  il  serait  utile  de  les  contrôler  rigoureusement. 

Il  arrive  parfois,  et  c’est  le  cas  notamment  chez  des  Tu- 
niciers,  des  Mollusques,  des  Amphibiens,  chez  l’Oursin 
Strongylocentrotus  lividus,  que  les  localisations  germinales 
s’extériorisent  à nos  yeux  par  des  pigmentations,  des  va- 


^ Nous  traduisons  ainsi  le  terme  anglais  : cell  lineage,  em- 
ployé par  les  embryologistes  américains,  auxquels  on  doit  de 
nombreux  travaux  qui  se  rapportent  à ce  sujet. 
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nations  de  coloration,  etc.  ; celles-ci  constituent  de  pré- 
cieux indices  pour  Tobservateur.  Mais  alors  même  qu’elles 
font  défaut,  il  y a dans  tous  les  œufs  deux  caractères  fon- 
damentaux qui  ne  peuvent  relever  que  de  l’existence  de 
localisations  : ce  sont  la  polarité  et  la  symétrie  bilatérale^. 

Antérieurement  déjà,  nous  avons  dit  un  mot  de  la  po- 
larité : toujours  très  ])récoce,  on  peut  en  faire  remonter 
l’origine  jusqu’à  l’oogonie,  ou  tout  au  moins  jusqu’au 
jeune  oocyte  de  premier  ordre  Quoi  qu’il  en  soit,  dans 
l’œuf  mûr  ou  fécondé,  elle  apparaît  toujours  visiblement  : 
il  y a,  en  règle  générale,  un  pôle  supérieur  ou  animal  ou 
encore  embryonnaire  et  un  pôle  inférieur  ou  végétatif®  ; 
le  premier  est  moins  riche  en  deutoplasme  que  le  second. 
Dans  certains  œufs  alécithiques,  où  la  polarité  semble 
absente  à l’observation  directe,  elle  se  manifeste  dès  les 
premières  phases  de  la  segmentation  et  est  tout  aussi 
déterminative  que  dans  les  autres  œufs. 

Notons  cependant  dès  maintenant,  car  nous  aurons  à y 
revenir,  que  la  polarité  envisagée  comme  facteur  de  dé- 
termination n’exprime  pas  seulement  une  stratification 
des  matériaux  due  à la  pesanteur.  Cette  stratification 

^ On  voit  que  les  localisations  germinales  ainsi  comprises 
traduisent  jusqu’à  un  certain  point  ce  que  His  appelait  les 
zones  or gano gènes  et  correspondent  mieux  encore  à la  precocioas 
ségrégation  de  Ray  Lankester  et  d’En.  Van  Beneden. 

2 Voir  à ce  sujet  un  travail  de  Jenkinson  sur  l’oeuf  d’Oursin 

(1911)- 

® Les  mots  supérieur  et  inférieur  indiquent  la  position  que 
prend  l’œuf  sous  l’influence  de  la  pesanteur.  Ils  sont  générale- 
ment synonymes  d’animal  et  de  végétatif,  parce  que  le  deu- 
toplasme est  plus  lourd  que  le  protoplasme.  La  polarité  existe 
aussi  dans  les  œufs  centrolécithiques,  mais  n’est  pas  toujours 
en  rapport  avec  la  forme  extérieure  de  l’œuf. 
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n’est  jamais  parfaite,  les  matériaux  sont  toujours  plus  ou 
moins  confondus  et  les  couches  mélangées,  La  vérité  est 
que  c’est  la  structure  intime  de  l’œuf  qui  est  polarisée, 
comme  le  prouvent  l’existence  au  pôle  supérieur  d’un  gra- 
dient métabolique  maximum  (Ghild,  miss  Hyman,  Bel- 
lamy) et  aussi  l’action  de  la  force  centrifuge  appliquée  à 
certains  œufs  (Morgan,  Spooner,  F.  R.  Lillie,  Edw.  Gon- 
KLiN,  1917).  Si  on  centrifuge  fortement  des  œufs  de  Ghétop- 
tère  ou  de  Grepidula  par  exemple,  en  les  orientant  dans 
l’appareil  sous  les  axes  les  plus  divers,  les  enclaves  sont 
toujours  rejetées  à la  périphérie,  mais  le  pôle  supérieur 
vrai,  primitif,  de  l’œuf  n’est  pas  déplacé;  dès  que  le  dé- 
veloppement commence  on  voit  qu’il  reprend  toutes  ses 
propriétés.  Il  semble  qu’il  y ait,  dans  ce  cas  tout  au 
moins,  dans  l’ensemble  du  cytoplasme  de  l’œuf,  un  stroma, 
ou  une  trame  plus  visqueuse,  plus  rigide,  un  spongio- 
plasme  si  l’on  veut,  dont  la  polarisation  est  un  attribut 
primaire  et  qui  résiste  à la  force  centrifuge. 

Sans  doute  il  n’en  est  pas  toujours  ainsi  ; le  spongioplasme 
ou  son  équivalent  n’a  pas  dans  tous  les  œufs  la  même  ri- 
gidité. Ghez  les  Amphibiens  anoures;  le  retournement  de 
l’œuf  avant  qu’il  ne  se  segmente  ou  même  après  qu’il  a 
commencé  à le  faire,  bouleverse  sa  polarité  primaire  et  la 
remplace  plus  ou  moins  complètement  par  une  autre. 
G’est  ce  qu’ont  démontré  définitivement  les  expériences 
de  ScHLEip  et  de  Penners  (1928,  1929)  sur  lesquelles 
nous  aurons  d’ailleurs  à revenir. 

La  symétrie  bilatérale  est  due  à ce  que,  dans  l’œuf  fé- 
condé, les  localisations  germinales  sont  régulièrement 
réparties  à droite  et  à gauche  d’un  plan  passant  par  les 
pôles.  S’il  est  des  œufs,  comme  ceux  de  Rana  Jusca  et  de 
certaines  Ascidies,  où  la  symétrie  bilatérale  apparaît  d’eiU' 
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blée  au  simple  examen  extérieur,  il  en  est  beaucoup 
d’autres,  par  contre,  ceux  des  Echinodermes  par  exem- 
ple, où  l’expérience  seule  parvient  à la  déceler. 

Son  existence,  dans  l’œuf  fécondé,  a une  incontestable 
portée  et  nous  en  parlerons  longuement  jplus  tard  ; l’idée 
s’impose  à l’esprit,  en  effet,  qu’elle  est  sous  la  dépendance 
de  la  grande  loi  de  symétrie  bilatérale  qui  domine  toute 
l’organisation  des  Métazoaires.  A ce  seul  titre,  le  temps  et 
le  labeur  que  les  biologistes  lui  ont  consacré  seraient  am- 
plement justifiés. 

Nous  n’aborderons  que  plus  tard  l’étude  analytique  des 
localisations  germinales  et  de  la  symétrie  bilatérale  ; nous 
tenterons  alors  de  dégager  leur  véritable  signification  bio- 
logique ainsi  que  le  sens  de  l’expression  de  « mosaïque  de 
potentialités  » par  laquelle  on  cherche,  parfois,  à définir  le 
caractère  qu’elles  impriment  au  dynamisme  de  l’œuf  fé- 
condé. Mais  leur  existence  n’étant  plus  douteuse,  nous 
nous  proposons  de  démontrer  maintenant  que  la  fixation 
définitive  des  localisations  germinales  ^ en  leur  ordre  et  place, 
est  un  des  actes  de  la  fécondation  et  rentre  dans  le  cadre 
de  ses  manij  es  tâtions  dynamiques . 

Edm.-B.  Wilson,  qui  s’est  beaucoup  occupé  de  l’éta- 
blissement progressif,  par  une  sorte  d’épigénèse,  des  lo- 
calisations germinales,  avait  déjà  signalé,  il  y a quelques 
années  (1904),  l’allure  différente  qu’affecte  la  segmenta- 
tion dans  le  fragment  mérogonique  d’un  œuf  et  dans  l’un 
des  deux  premiers  blastomères  issu  du  même  œuf,  après 
qu’il  a été  isolé  de  son  congénère.  Dans  ses  recherches  sur 
la  mérogonie,  Delage  avait  dit,  en  effet,  que  l’enlèvement 
à l’œuf  mûr  d’Oursin  d’une  partie  de  sa  substance,  non 
seulement  ne  l’empêchait  pas  d’être  fécondé,  mais  ne 
troublait  pas  la  marche  de  sa  segmentation  ; il  formait 
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une  blastula  exactement  comme  l’eût  fait  un  œuf  com- 
plet. 

Wilson  (igoS),  puis  Yatsu  et  Zeleny,  confirmèrent  ce 
fait  chez  un  Némertien,  Cerêbraialas  ; on  peut  d’ailleurs 
encore  l’observer  chez  Lanice  (Delage)  et  même,  dans 
certaines  conditions,  chez  le  Dentale  (Delage,  Edm.-B. 
Wilson).  Or,  chez  TOursin,  comme  chez  Cerebraiulus, 
comme  aussi  probablement  chez  Lanice,  un  blastomère 
isolé  après  la  première  segmentation  de  l’œuf  fécondé  se 


Fig.  33.  — Hémiblastula  d’oursini  A droite,  le  blastomère  insegmeaté 
(D’après  H.  Dhiesgh). 

comporte  d’abord  comme  s’il  était  resté  accolé  à son  con- 
génère, c’est-à-dire  que,  continuant  à se  diviser^  il  donne 
naissance  à une  hémimorala^  puis  à une  hémiblastula 
(fig.  33)  ; ce  n’est  que  secondairement  que  celle-ci  se 
complète  grâce  à la  soudure  des  lèvres  de  l’orifice  par 
lequel  la  demi-cavité  de  segmentation  s’ouvrait  à l’exté- 
rieur. 

Il  se,  forme  ainsi  une  blastula  complète,  mais  de  taille 
moitié  moindre  que  la  normale  ; on  sait  qu’elle  peut  pour- 
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suivre  alors  son  évolution  et  aboutir  à une  petite  larve 
parfaitement  conformée. 

Cette  étude  a été  reprise  récemment,  de  façon  très  mi- 
nutieuse par  Hôrstadiüs  (1928)  qui  a utilisé  pour  cela 
les  œufs  de  divers  Oursins. 

Si  on  coupe  un  œuf  mûr  de  Paracenlrolus  en  deux 
moitiés  selon  un  plan  vertical,  chacune  d'elles,  après 
fécondation,  subit  en  général  une  segmentation  qui 
ne  difl'ère  pas  de  la  normale  et  se  comporte  ainsi 
comme  un  œuf  entier.  Mais  si  on  fait  la  même  opéra- 
tion sur  un  œuf  préalablement  fécondé,  la  moitié 
nucléée  se  segmente  de  façon  presque  toujours  aty- 
pique ; ce  peut  être  une  hémisegmentation  comme 
dans  le  cas  d’un  blastornère  isolé,  mais  l’anomalie  peut 
être  moins  complète  et  offrir  tous  les  intermédiaires  entre 
elle  et  une  segmentation  normale.  La  fécondation  a donc 
changé  quelque  chose  et  donné  à l’œuf  mûr  un  caractère 
de  détermination  qu’il  n’avait  pas. 

Gela  ne  veut  cependant  pas  direqu’avant  la  fécondation 
l’œuf  d’Oursin  est  totalement  privé  de  localisations  ger- 
minales. Les  expériences  de  Hôrstadiüs  sont  très  con- 
cluantes à cet  égard.  Si  on  coupe  un  œuf  mûren  ses  deux 
moitiés  animale  et  végétative,  par  une  section  équatoriale, 
et  si  on  les  féconde,  la  moitié  animale  se  divise  en  16 
blastomères  de  même  taille,  comme  elle  l’aurait  fait  dans 
l’œuf  entier.  La  moitié  végétative,  au  contraire,  forme 
une  morula  d’Oursin  tout  à fait  normale.  La  première 
est  donc  déterminée  dès  avant  la  fécondation  ; la  seconde 
a des  potentialités  bien  plus  grandes  et  est  capable  de  com- 
penser la  perte  de  substance  subie  par  l’œuf. 

La  conclusion  qui  se  dégage  de  toutes  ces  observations 
est  qu’une  perte  de  substance,  complètement  inopérante 
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§ur  l’œuf  mur,  a des  conséquences  appréciables  sur  un 
œuf  qui  commence  à se  segmenter.  Donc,  entre  les  deux 
stades  sur  lesquels  l’intervention  expérimentale  a porté, 
un  changement  dans  la  composition  ou  dans  la  répartition 
des  matériaux  ovulaires  a dû  intervenir.  Quand  dans 
l’œuf  mûr  il  n’y  a pas  de  localisation  des  énergies  for- 
matrices décelable,  celle-ci  existe,  encore  que  rudimentaire 
et  très  labile,  dans  l’œuf  segmenté  eu  deux.  Les  localisations 
germinales  s’établissent  donc  et  se  fixent  progressivement 
dans  l’œuf  au  fur  et  à mesure  qu’il  avance  dans  son  déve 
loppement  (Edm.-B.  Wilson,  Roux,  H.  Driesch).  Zeleny 
s’est  efforcé  de  préciser  les  étapes  de  cette  progesssion  dans 
l’œuf  Cerehralalas . Au  moment  delà  ponte,  cet  œuf  a 
encore  sa  vésicule  germinative  intacte  ; elle  se  flétrit  dans 
l’eau  de  mer  et  la  première  mitose  de  maturation  se  met 
en  métaphase.  L’œuf  est  alors  fécondé  ; sa  maturation 
s’achève,  les  pronuclei  copufent  entre  eux  et  le  dévelop- 
pement est  mis  en  marche. 

Or,  l’excision  d’une  partie,  meme  étendue  du  cyto- 
plasme, pratiquée  avant  que  l’œuf  n’ait  expulsé  son  second 
globule  polaire,  n’altère  en  rien  la  segmentation  ; pratiquée 
à partir  de  ce  moment,  elle  provoque  au  contraire  des  ano- 
malies de  plus  en  plus  marquées  qui  vont  jusqu’à  l’hémi- 
segmentation.  Alors  le  fragment  d’œuf  ne  se  comporte 
pas  autrement  que  ne  le  ferait  un  des  deux  premiers  blas- 
tomères  s’il  se  segmentait  seul.  Bien  que  le  travail  de 
Zenely  soit  imparfait,  en  raison  de  sérieuses  difficultés 
techniques,  on  peut  considérer  ces  conclusions  comme 
acquises. 

S’appuyant  sur  elles,  ainsi  que  sur  d’autres  faits  d’ob- 
servation personnelle,  Edm.-B.  Wilson  admet  que  la  fixa- 
tion des  localisations  germinales  est  une  conséquence  de 
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la  maturation,  puisque  l’expérience  ne  permet  de  les 
trouver  dans  l’œuf  que  dès  le  moment  où  le  second  glo- 
bule polaire  a été  rejeté. 

On  ne  peut  cependant  s’empêcher  de  remarquer  que, 
chez  Cerebratalas,  la  fécondation  a eu  lieu  bien  antérieu- 
rement et  qu’on  pourrait  tout  aussi  bien  invoquer  l’inter- 
vention du  spermatozoïde. 

Il  est  vrai  qu’à  l’appui  de  sa  manière  de  voir  Wilson 
invoque  d’autres  arguments,  plus  probants. 

Dans  l’œuf  du  Dentale,  les  localisations  germinales 
sont  très  évidentes  et  l’expérimentation  les  révèle  avec 
une  netteté  remarquable  La  mérogonie  n’y  aboutit  pas 
exactement  aux  mêmes  résultats  que  chez  Cerehratalus . 

Si  l’on  coupe  l’œuf  vierge  en  deux  moitiés  par  un  plan 
de  section  équatoriale  ou  oblique,  tel  que  la  zone  claire 
(lobe  polaire)  qui  entoure  le  pôle  inférieur  soit  tout  en- 
tière dans  un  des  fragments  (fig.  4o),  les  deux  morceaux 
sont  susceptibles  de  fécondation,  mais  seul  l’inférieur 
peut  donner  une  larve  trochophore  complète  ; l’autre  ne 
subit  qu’un  développement  partiel  et  abortif.  Les  locali- 
sations germinales  sont  donc  déjà  établies  dans  l’œuf 
avant  même  qu’il  n’ait  achevé  sa  maturation  et,  a Jortiorl, 
avant  qu’il  n’ait  été  fécondé  ; elles  ont,  par  conséquent, 
pris  naissance  pendant  l’oogénèse. 

Il  ne  faudrait  pas,  toutefois,  en  déduire  que  la  féconda- 
tion n’y  change  rien  ; les  recherches  de  WilsOxN  lui-même 
ont  montré  qu’après  la  pénétration  du  spermatozoïde  dans 
l’œiif,  il  se  produit  dans  le  cytoplasme  des  remaniements 
importants  et  la  stratification  des  matériaux  ovulaires  ne 

1 Nous  aurons  à y revenir  avec  quelque  détail  dans  le  cha- 
pitre VI. 
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serait  définitive  et  complètement  opérante  qu’à  ce  mo- 
ment. Seulement  le  cas  ne  se  prête  guère  à des  conclu  - 
sions  catégoriques  parce  que,  chez  le  Dentale,  l’expulsion 
des  globules  polaires  est  également  postérieure  à l’entrée 
du  spermatozoïde,  et  bien  que  Wilson,  ainsi  que  nous 
l’avons  vu,  rattache  les  changements  produits  à l’achève- 
ment de  la  maturation,  un  doute  subsiste  encore  dans 
l’esprit. 

De  ces  observations  on  peut  conclure  que  la  détermi- 
nation des  localisations  germinales  s’établit  par  degrés  ; 
elles  peuvent  être  ébauchées  dès  avant  la  maturation, 
mais  celle-ci,  avec  le  concours  delà  fécondation,  en  achève 
la  mise  en  place  et  la  fixation,  sans  qu’il  soit  possible  de 
définir  le  rôle  respectif  de  chacun  de  ces  deux  processus. 

Il  y a cependant  des  cas  où  le  rôle  du  spermatozoïde 
apparaît  plus  clairement.  Nous  devons  à Rünnstrôm 
(1928)  une  observation  intéressante  à ce  point  de  vue. 
On  sait  depuis  BovERif  igoi)  que  dans  certaines  races  ou 
certaines  pontes  d’Oursin,  l’œuf  fécondé  montre  sur  le 
vivant  un  anneau,  une  sorte  de  ceinture  pigmentée  de 
rouge,  dont  le  bord  supérieur  atteint  à peine  l’équateur, 
le  bord  inférieur  s’arrêtant  à une  courte  distance  du 
pôle  végétatif.  On  a reconnu,  en  outre^  que  le  matériel 
de  cet  anneau  est  utilisé  dans  la  formation  de  l’archen- 
teron,  l’hémisphère  supérieur  donnant  l’ectoderme,  et  le 
pôle  inférieur,  le  mésenchyme.  Des  recherches  expéri- 
mentales, dont  nous  parlerons  plus  tard,  ont  prouvé  que 
l’anneau  rouge  extériorise  de  véritables  localisations  ger- 
minales relativement  fixes.  Mais  cet  anneau  est  loin  d’être 
constant  et  de  plus  les  recherches  de  Morgan  et  d’autres, 
sur  des  œufs  d’Oursin  centrifugés,  ont  mis  hors  de  doute 
que  le  pigment  rouge  n’a  en  lui-même  aucune  valeur 
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formatrice  : il  est  une  enclave  surajoutée.  Runnstrôm  a 
vu  sur ‘l’œuf  vivant,  à l’aide  de  l’éclairage  à fond  noir,  que, 
même  en  l’absence  de  lout  pigment,  la  fécondation  est  rapi- 
dement suivie  de  l’apparition  d’une  bande  annulaire  de 
couleur  orangée,  occupant  à peu  près  la  même  place  que 
l’anneau  de  Boveri.  On  peut  donc  affirmer  que  les  modi- 
fications cy  toplasmiques  dont  il  est  la  conséquence  ont 
une  valeur  morpliogénétique  et  contribuent  à l’établisse- 
ment des  localisations  germinales.  Les  observations  de 
liôRSTADius,  dont  nous  avons  déjà  parlé,  s’accordent  re- 
marquablement avec  ces  faits. 

L’œuf  de  grenouille  est  également  fort  instructif. 

Au  moment  de  la  ponte,  il  esta  la  métaphase  de  la  se  - 
conde mitose  de  maturation  ; sa  polarité  est  très  frappante, 
et  à l’œil  nu,  le  pôle  inférieur  et  la  région  qui  l’entoure 
tranchent  par  leur  couleur  blanche  sur  le  brun  très  foncé 
du  reste  de  l’œut. 

Ln  peu  en  dehors  du  pôle  supérieur  (O.  Sghultze),  on 
distingue  à la  loupe  une  petite  fossette  où  se  trouve  le  pre- 
mier globule  polaire  et  où  se  prépare  l’expulsion  du  se- 
cond. Le  pigment  brun  et  les  matériaux  vitellins  sont 
répartis  autour  de  l’axe  réunissant  les  pôles,  sans  indication 
d’un  plan  de  symétrie  bilatérale. 

Nous  avons  déjà  vu  qu 'immédiatement  après  la  péné- 
tration du  spermatozoïde,  l’œuf  se  rétracte  et  sa  membrane 
se  soulève  ; grâce  à cela  il  peut  se  mouvoir  librement 
dans  ses  enveloppes  et  placer  son  axe  dans  le  sens  où  le 
sollicite  la  pesanteur.  Tout  cela  est  achevé  20  minutes 
environ  après  l’imprégnation  par  le  sperme. 

Mais  en  même  temps,  et  dans  les  deux  heures  qui 
suivent,  des  remaniements  internes  du  cytoplasme  se 
poursuivent,  bien  étudiés  récemment  par  WEiGiviANN(iq29) 
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et  que  traduisent  très  clairement  des  mouvements  du  pig- 
ment brun  cortical.  A ce  moment,  sur  l’œuf  vivant,  l’hé- 
misphère inférieur  (tig.  34)  a changé  d’aspect  ; le  pig- 
ment descend  plus  bas  dans  une  moitié  que  dans  l'autre  ; 
dans  la  première,  il  s’arrête  non  loin  du  pôle  et  se  termine 
par  transition  brusque  dans  le  vitellus  blanc;  dans  la  se- 


Fig.  3A.  — Hémisphère  inférieur  d’un  œuf  fécondé  de /îaria  fasca  3 heures 
après  l’imprégnation  par  le  sperme.  En  haul,  la  zone  du  croissant  gris 
dont  ia  convexité  atteint  l’équateur.  (D’après  Weigmann;  tiré  de  Scbleip.) 

conde,  il  n’atteint  pas  l'équateur  et  se  continue,  vers  le 
bas.  en  une  bande  en  forme  de  croissant  d’un  gris  souvent 
cendré  11  est  des  pontes  où  cette  bande  est  très  large  et 
saute  aux  yeux  ; sur  d’autres,  il  faut  plus  d’attention  et 
un  peu  d’habitude  pour  la  distinguer. 

L’existence  du  croissant  gris  dans  l’œuf  fécondé  de  Rana 
fasca  est  connue  depuis  longtemps  (Roux,  O.  Schültze, 
Morgan  et  Tsüda,  etc.)  et  son  importance,  comme  sa 
signification,  ont  fourni  la  matière  de  nombreux  travaux. 
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Une  des  conséquences  principales  de  sa  formation  est 
de  délimiter  dans  l’œuf  deux  moitiés  symétriques , séparées 
par  un  plan  passant  par  les  pôles  et  la  partie  la  plus 
large  du  croissant  gris  (fig.  Sy,  I-l).  La  symétrie  bila- 
térale, dans  l’œuf  de  grenouille,  apparaît  donc  deux 
heures  environ  après  la  fécondation  et  elle  est  aisément 
visible  extérieurement. 

Ces  observations  ont  plus  qu’une  valeur  de  détail, 
elles  ont,  au  contraire,  une  portée  capitale  ; pour  le  prou- 
ver, il  nous  suffira  de  dire  qu’il  est  actuellement  démon- 
tré : Que  le  plan  de  symétrie  bilatérale  de  l’œuf  fé- 

condé devient  toujours  le  plan  de  symétrie  bilatérale  de 
l’embryon  et  de  la  larve  ; il  se  maintient  donc  intégrale- 
ment pendant  tout  le  cours  du  développement  et,  par 
conséquelit,  les  moitiés  droite  et  gauche  du  corps  de 
l’animal  adulte  procèdent  directement  des  moitiés  cor- 
respondantes de  l’œuf.  2®  Que  l’encoche  blastoporale 
qui  apparaît  au  moment  de  la  gastrulation  et  d’où  la 
portion  antérieure  de  la  tête  de  l’embryon  tire  son  origine, 
occupe  toujours  la  partie  la  plus  large  du  croissant  gris. 
3®  Que  les  localisations  germinales  que  ce  croissant  tra- 
duit à nos  yeux,  sont  assez  rigides  pour  que,  dans  cer- 
taines conditions  expérimentales,  la  destruction  d’une 
portion  de  l’œuf  entraîne  inévitablement  la  non  formation 
de  la  région  de  l’embryon  qui,  dans  l’ontogénèse  normale, 
devrait  s’y  ébaucher. 

Contentons-nous  pour  le  moment  de  cet  énoncé;  nous 
relaterons  plus  tard  les  expériences  qui  autorisent  à le  for- 
muler avec  une  pareille  précision. 

Nous  voici  donc  en  présence  délocalisations  germinales 
si  nettes  qu’elles  nous  mettent  à même  de  situer  dans 
l’œuf,  à coup  sûr  et  avant  tout  développement,  l’endroit 
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où  se  constitueront  les  diverses  parties  du  corps.  Elles 
n’apparaissent,  ou  du  moins  elles  ne  deviennent  visibles, 
qu’après  l’achèvement  de  tous  les  processus  morpholo- 
giques de  la  fécondation. 

Cette  succession  dans  l’ordre  chronologique  implique- 
t-elle  une  relation  de  causalité.^ 

L’expérimentation  donne  à cette  question  une  réponse 
qui  ne  laisse  guère  place  au  doute. 

Chez  les  Amphibiens,  le  spermatozoïde,  dans  son  trajet 
depuis  la  surface  de  l’œuf  jusqu’au  point  où  se  fera  la 
copulation  des  pronuclei,  laisse  derrière  lui  une  large 
traînée  de  pigment  brun  qui  indique,  à la  manière  d’un 
sillage,  le  chemin  parcouru  (Yan  Bambere).  Longtemps 
persistante,  on  en  retrouve  encore  des  traces  au  moment 
de  la  gastrulation  (O.  Sghültze,  1899),  aussi  constitue- 
t-elle  un  point  de  repère  fixe  et  durable. 

Roux  remarqua  le  premier  que  la  « traînée  sperma- 
tique » occupe  toujours  la  moitié  de  l’œuf  opposée  à celle 
où  se  trouve  le  croissant  gris;  on  précisa  ultérieurement 
la  valeur  de  cette  observation  en  constatant,  dans  une 
étude  statistique  embrassant  plus  de  i5o  œufs,  que  le 
point  d’entrée  du  ^spermatozoïde  est  toujours,  aussi  exac- 
tement qu’il  est  possible  de  le  mesurer,  dans  le  méridien 
de  symétrie  bilatérale  de  l’œuf  ; un  plan  passant  par  ce 
point  et  par  les  pôles,  coupe  le  croissant  gris  dans  sa 
partie  la  plus  laige  (Brachet,  1904).  Ces  faits  furent 
confirmés,  dans  ce  qu’ils  ont  d’essentiel,  par  Jenkinson. 
Toutefois,  on  ne  peut  apprécier  pleinement  leur  signifi- 
cation qu’à  la  lumière  d’un  autre  fait  : c’est  que  l’endroit 
de  la  surface  où  le  spe’rmatozoide  pénètre  dans  l’œuf  n’est 
pas  déterminé  d’avance  ; autrement  dit,  il  n’y  a pas  de 
méridien  de  fécondation  prédestiné  (Roux).  En  effet  ; 
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I®  L’entrée  peut  se  faire  en  un  point  quelconque  de  la 
surface  de  l’œuf,  entre  l’équateur  et  le  pôle  supérieur  ; 
2°  Roux  est  parvenu  à faire  ce  qu'il  a appelé  des  fécon- 
dations localisées.  Il  a pu  par  un  procédé  simple^,  obli- 
ger en  quelque  sorte  le  spermatozoïde  à aborder  l’œuf  sui- 
vant un  méridien  choisi  par  l’expérimentateur  ; 3°  dans 
la  pol}^spermie,  l'hémisphère  supérieur  de  l’œuf  tout  en- 
tier est  parfois  criblé  de  taches  qui  sont  le  point  de  départ 
d’autant  de  traînées  spermatiques. 

L’action  déterminante  du  spermatozoïde  dans  la  loca- 
lisation du  croissant  giis  apparaît  donc  clairement.  La 
fixation  de  ce  dernier  par  la  fécondation,  extériorise  à nos 
yeux  la  répartition  définitive  des  matériaux  ovulaires  à 
droite  et  à gauche  d’un  plan  passant  par  le  point  de  péné- 
tration du  spermatozoïde. 

Les  recherches  de  Weigmann  (1929)  apportent  cepen- 
dant un  correctif  à I exposé  qui  vient  d’être  fait.  En 
cherchant  à vérifier  les  rapports  des  plans  de  symétrie  et 
de  pénétration  du  spermatozoïde,  il  n’a  pas  pu  confirmer, 
notamment  chez  Rana  fusca,  leur  coïncidence  régulière. 
Il  a au  contraire  constaté  des  écarts  fréquents  et  impor- 


^ La  technique  est  en  effet  peu  compliquée  : on  dépose  les 
œufs  sur  une  plaque  de  verre,  le  pôle  blanc  en  bas,  et  l’on 
applique  contre  chacun  d’eux  un  fin  fil  de  soie  dont  une  extré- 
mité repose  sur  le  verre,  tandis  que  l’autre,  après  avoir  suivi 
l’un  des  méridiens  de  l’œuf,  aboutit  près  du  pôle  supérieur.  On 
dépose  alors  une  goutte  d’eau  chargée  de  sperme  sur  la  plaque 
de  verre,  l’eau  monte  par  imbibition  le  long  du  fil  de  soie, 
entraînant  avec  elle  des  spermatozoïd'es.  L’un  de  ceux-ci  entre 
dans  l’œuf  par  le  plus  court  chemin,  c’est-à-dire  dans  le  méri- 
dien du  fil  de  soie.  On  peut  aussi,  au  lieu  de  fil,  employer  de 
très  fins  tubes  capillaires. 
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tants  entre  les  deux.  Il  est  vrai  que  la  méthode  qu’il  em- 
ployait, l'immobilisation  des  œufs  en  les  comprimant 
légèrement,  peut  être  la  cause  de  cet  insuccès.  Mais  il 
n’en  résulte  pas  moins  que  cette  coïncidence,  si  elle  se 
réalise  parfois,  n’est  pas  nécessaire,  bien  qu’elle  repré- 
sente peut-être  les  cas  les  plus  typiques.  Nous  verrons 
d’ailleurs  plus  tard  que  la  parthénogénèse  et  la  poly- 
spermie expérimentale  concourent  à démontrer  que  l’œuf 
de  grenouille  vierge  est  déjà  symétrique  bilatéral  et  que 
cette  symétrie  peut  devenir  directement  celle  de  l’œuf 
activé  ou  fécondé.  Notons  enfin  que  chez  les  Llrodèles, 
d’après  Banki  (1927),  on  trouve  les  mêmes  écarts  que  chez 
les  Anoures. 

Dans  l'œuf  de  Ranci,  l’expérimentation  permet  de 
saisir  sur  le  vif  à quel  point  le  remaniement  des  maté- 
riaux ovulaires  en  des  localisations  germinales  fixes, 
marche  de  pair  avec  la  progression  du  spermatozoïde  dans 
l’œuf  (Brachet,  1906). 

Si  l’on  détruit,  en  elfet,  par  la  piqûre  d’une  fine  aiguille 
légèrement  chauffée,  une  portion  limitée  du  cytoplasme, 
soit  au  moment  où  l’œuf  est  mis  au  contact  du  sperme, 
soit  même  i5,  20  ou  4o  minutes  plus  tard,  le  développe- 
ment n’est  guère  entravé  ; une  cicatrisation  parfaite  se  fait 
sous  la  zone  nécrosée,  qui  tombe  comme  la  croûte  recou- 
vrant une  blessure  guérie  et  on  peut  obtenir  un  embryon 
complet,  normal,  mais  naturellement  de  taille  plus  petite. 
La  même  opération  pratiquée  au  bout  d’une  heure  n’a 
plus  an  résultat  identique  : la  région  voisine  de  la  plaque 
nécrosée  se  développe  mal  et  reste  en  retard,  aussi  l’em- 
bryon formé  est-il  asymétrique  quoique  cependant  com- 
plet ; le  siège  de  l’anomalie  est  étroitement  lié  à la  locali- 
sation de  la  piqûre.  Enfin  1 h.  i5  à i h.  3o  après  la  mise 
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au  contact  du  sperme,  la  lésion  de  l’œuf,  opérée  dans  les 
mêmes  conditions,  a des  conséquences  beaucoup  plus 
graves  : il  ne  se  produit  plus  aucune  régulation  et  la 
destruction  d’une  partie  de  l’œuf  provoque  l’absence  to- 
tale de  la  région  correspondante  de  l’embryon  : celui-ci 
n’est  donc  pas  complet,  il  est  nettement  partiel. 

Ces  expériences  prouvent  que  jusqu’à  45  minutes  après 
l’imprégnation  par  le  sperme,  les  localisations  germinales 
dans  l’œuf  de  grenouille,  si  elles  existent,  sont  tout  à fait 
instables  et  labiles  ; l’œuf  est  jusqu’alors  capable  de  régu- 
lariser sa  composition  cytoplasmatique,  troublée  par  une 
perte  de  substance  localisée,  si  celle-ci  n’est  pas  trop 
grande.  Au  bout  d’une  heure,  la  remise  en  état  d’équilibre 
normal  est  devenue  sinon  impossible,  du  moins  très  diffi- 
cile et  i5  à 3o  minutes  plus  tard  encore,  le  caractère  en 
mosaïque  de  l’œuf  s’étant  complètement  affirmé,  la  perte 
de  substance  est  irréparable,  c’est-à-dire  que  les  localisa- 
tions germinales  sont  définitivement  fixées  et  stabilisées. 

Ce  parallélisme  entre  la  stabilisation  des  localisations 
germinales  et  la  durée  de  l’action  du  spermatozoïde,  im- 
plique, entre  ces  deux  catégories  de  phénomènes,  l’existence 
d’une  relation  de  causalité  que  l’étude  cytologique  corro- 
bore en  tous  points  : celle-ci  prouve  que  c’est  précisément 
I h.  à I h,  3o  après  le  contact  du  sperme  que  l’éner- 
gide  spermatique  a.  pris  toute  son  ampleur  et  que  la  co- 
pulation des  pronuclei  a pu  s’efîectuer. 

On  aurait  tort  pourtant  de  généraliser  hâtivement  et  de 
conclure  des  faits  décrits  que  l’œuf  non  fécondé  de  Rana 
Jusca  est  totalement  dépourvu  de  localisations  germinales 
et  de  symétrie  bilatérale.  Nous  résumerons  plus  loin 
d’autres  expériences  qui  montrent  le  côté  erroné  de 
semblable  exagération,  aussi  convient-il  de  s’exprimer 
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avec  une  prudente  réserve  et  de  dire  simplement  que  la 
Jécondation  répartit  et  stabilise^  parjois  dans  un  sens  dé- 
terminé par  le  méridien  d'entrée  du  spermatozoïde^  des 
matériaux  et  des  énergies  formatrices  préexistant  dans 
VœuJ  mûr^  mais  différemment  distribués  et  localisés  de 
façon  plus  vague  et  plus  labile.  C’est  là  ce  que,  en  1906, 
nous  entendions  par  les  manifestations  dynamiques  de  la 
fécondation. 

Un  autre  cas  intéressant,  non  sans  analogie  avec  le  pré- 
cédent, est  celui  des  Ascidies  et  spécialement  de  Cynthia 
partita,  dont  nous  devons  à Edw-G.  Gonklin  une  analyse 
très  fouillée.  Après  l’entrée  du  spermatozoïde  et  pendant 
l’expulsion  des  globules  polaires,  il  se  produit  un  rema- 
niement très  appréciable  des  matériaux  intraovulaires. 

Nous  en  avons  déjà  amorcé  la  description  au  précédent 
chapitré,  mais  les  déplacements  se  poursuivent  pendant 
la  fécondation  effective  et  au  fur  et  à mesure  que  la  pre- 
mière segmentation  approche.  Le  protoplasme  jaune,  qui 
formera  les  muscles  de  la  larve  urodèle  et  où  Duesberg  a 
reconnu  la  présence  de  nombreuses  mitochondries,  forme 
un  croissant  situé  dans  la  moitié  postérieure  de  l’œuf, 
juste  au  dessus  de  l’équateur  ; le  plasma  gris  clair,  qui 
donnera  la  chorde  et  le  système  nerveux  déssine  un  autre 
croissant  occupant  le  côté  opposé  de  l’œuf  ; entre  les  deux 
se  place  le  plasma  gris,  futur  endoderme  ; enfin  le 
protoplasme  clair  superficiel,  d’où  proviendra  l’ectoderme, 
occupe  l’hémisphère  inférieur. 

Ces  dispositions,  comme  chez  la  grenouille,  déter- 
minent dans  l’œuf  une  symétrie  bilatérale  dont  le  plan 
passe  par  la  partie  la  plus  large  des  deux  croissants. 
L’étude  du  développement  indique  que,  là  aussi,  il  s’agit 
de  localisations  germinales  fixes  et  stables  : les  moitiés 
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droite  et  gauche  de  Tœui  deviennent  les  moitiés  droite  et 
gauche  de  l’embryon,  etc.  Gonrlin  a suivi  tout  le  lignage 
cellulaire  dans  le  développement  de  cet  œuf  et  a pu  ajouter 
aux  anciennes  recherches  de  Yan  Benedex  et  Julin,  des 
compléments  d’une  remarquable  précision. 

Gonrlin  admet  que.  dans  cet  œuf  également,  le  trajet  suivi 
par  le  spermat07.oïde  est  dans  le  méridien  de  sa  symétrie 
bilatérale,  mais  pour  lui  le  spermatozoïde,  loin  d’être 
l’agent  actif  de  cette  orientation,  trouverait  sa  voie  toute 
tracée,  le  méridien  en  question  étant  déjà  vaguement 
préformé  dans  l’œuf  jmûr.  Cette  interprétation  très 
plausible  et  dont  nous  n’avons  aucune  raison  de  douter, 
démontre  qu’il  existe  dans  les  manifestations  dynamiques 
de  la  fécondation  chez  les  diverses  espèces,  des  différences 
quantitatives.  Les  recherches  d’Envi.-B.  YV^ilson  sur  le 
Dentale  le  laissaient  déjà  soupçonner. 

En  fait,  l’œul  tend  par  lui-même  à préparer  la  marche 
normale  de  son  développement  et  le  spermatozoïde  l’y 
aide  dans  une  mesure  variable  suivant  les  cas  ; la  partbé- 
nogénèse  expérimentale  est  d’ailleurs  la  preuve  péremp- 
toire qu’il  n’est  qu’un  adjuvant,  remplaçable  par  des 
artifices  de  laboratoire,  mais ‘nécessaire  dans  les  condi- 
tions de  la  nature. 

Ce  qui  est  essentiel,  c’est  que  partout  où  on  les  a recher- 
chées, les  manifestations  morphogénétiques  de  la  fécon- 
dation existent  et  les  descriptions  des  auteurs  y font  souvent 
allusion.  En  i883  déjà.  En.  Yan  Beneden  avait  insisté  sur 
les  remaniements  du  cytoplasme  ovulaire  qui  chez  V Ascaris 
succèdent  à la  fécondation.  Bien  d’autres  après  lui  ont 
signalé  ailleurs  des  changements  analogues  ; nous  cite- 
rons parmi  eux,  Yander  Stricht  et  Lams  qui,  dans  des 
travaux  sur  les  Mammifères,  ont  noté  un  véritable  ren- 
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versement  de  Ja  polarité  de  l’œuf.  Bien  que  ces  notions 
ne  soient  pas  sorties,  jusqu’à  présent,  du  domaine  de 
la  description  et  que  ceux  qui  les  ont  reconnues  se  soient 
bornés  à en  figurer  les  aspects,  elles  nous  sont  précieuses 
et  nous  nous  plaisons  à y voir  une  source  de  futures 
recherches  expérimentales. 

U Ascaris  megalocephala  que  nous  venons  de  citer  mé- 
rite une  mention  particulière.  Les  bouleversements  pro- 
duits dans  l’œuf  par  le  spermatozoïde  y ont  été  étudiés  au 
point  de  vue  physique  et  chimique  ; c’est  à Fauré-Fré- 
MTET  (19 1 3)  que  nous  devons  ces  recherches  qui  nous  font 
entrevoir  pour  la  première  fois  le  mécanisme  intime  des 
manifestations  dynamiques. 

Nous  savons  ce  que  cet  auteur  entend  par  équilibre  de 
maturation  de  l’oocyte  ; il  marque  l’achèvement,  par 
suite  d’une  cause  quelconque,  des  réactions  qui  se  sont 
produites  pendant  la  période  d’accroissement  et  ont  donné 
naissance  à des  produits  divers.  Antérieurement  déjà,  en 
étudiant  ce  que  Bataillon  appelle  la  réaction  propre  de 
l'œuf,  nous  avons  expliqué  que  chez  V Ascaris  elle  se  ca- 
ractérise par  une  répartition  nouvelle  des  éléments  figurés 
du  cytoplasme  ; des  inclusions  intra-ovulaires  sont  ex- 
pulsées de  la  masse  de  l’œuf,  dont  le  volume  se  réduit 
ainsi  de  moitié  ; en  même  temps,  le  glycogène  est  hy- 
drolysé  et  la  plus  grande  partie  entre  dans  la  composition 
de  la  chitine  formant  l’épaisse  enveloppe  extérieure  de 
l’œuf  ; un  produit  spécial,  un  éther  de  l’acide  ascarylique, 
est  saponifié  et  l’acide  libéré  constitue  une  mince  mem- 
brane qui  double  la  première  ; enfin  une  graisse  neutre 
apparaît  dans  l’œuf. 

Il  est  évident  que  ce  remaniement  et  ces  transforma- 
tions, aboutissant  à un  nouvel  état  d’équilibre  (équilibre 

L’œuf  (2®  éd.). 
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dë  copulatioil),  ne  sont  autre  chose  qüe  Tensemble  des 
manifestations  dynamiques  de  la  fécoudation.  Quand 
elles  sont  terminées,  l’œiif  fécondé  a la  composition  ma- 
térielle et  les  localisatioUs  morphogénétiques  adéquates  à 
son  ontogénèse. 

Fauré- Frémiet  admet  — et  il  se  fonde  sur  des  données 
expérimentales  — que  la  cause  initiale  de  tous  ces  chan- 
gements est  Un  abaissement  de  la  tension  superficielle  du 
contenu  ovulaire  ; c’est  ce  facteur  qui  provoquerait,  selorl 
toute  probabilité,  la  perturbation  dans  la  répartition  des 
éléments  figurés  du  cytoplasme.  Cet  abaissement  dé  la 
teilsion  superficielle  serait  du  à la  dissolution  dans  l’œuf 
d’une  substance  (l’ascaridine)  que  contient  le  sperma- 
tozoïde (corps  réfringent). 

Si  les  observations  de  Fauré- Frémiet  sont  exactes,  elles 
prouvent,  sans  réplique,  que  les  manifestations  dyna- 
miques reconnaissent  comme  cause  le  spermatozoïde  et 
sont,  par  conséquent,  un  acte  de  la  fécondation.  Elles 
démontrent  en  outre  — et  ce  n’est  pas  moins  essentiel  — 
que  rétablissement  de  ces  manifestations  dépend  simple- 
ment d’un  changement  relativement  minime  dans  letat 
physique  de  l’œuf  et,  du  coup^  elles  échappent  au  mys- 
tère dont  sont  trop  souvent  enveloppées  les  propriétés 
spécifiques  de  la  matière  vivante.  D’ailleurs  les  obser- 
vations de  Fàuré-Frémiet  ne  sont  pas  isolées.  Sans 
rappeler  les  remaniements  visibles  que  nous  avons  rap- 
portés à propos  de  l’activation,  les  mouvements  pig- 
mentaires décrits  par  Weiumann  chez  la  grenouille,  les 
modifications  de  la  viscosité  constatées  dans  la  même 
espèce  par  Odqüist  (1922)  et  qui  succèdent  îmmé- 
diatemeilt  à l’entrée  du  spermatozoïde,  nous  citerOns 
cependant  encore  ici,  les  recherches  de  RunjsstroM  (1927- 
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28-29)  sur  l’œuf  des  Echinodermes.  Elles  sont  une  remar- 
quable analyse  des  transformations  physiques  que  su- 
bissent les  colloïdes  cytoplasmiques,  à la  fois  corticaux 
et  centraux  pendant  la  période  critique  que  nous  étudions. 
Nous  ne  pouvons  malheureusement  entrer  dans  des  dé- 
tails qui  seraient  trop  techniques.  Notons  cependant, 
qu’outre  l’apparition  de  l’anneau  orangé  dont  nous  avons 
déjà  fait  mention,  Runnstrôm  a reconnu  dans  les  œufs  de 
plusieurs  espèces  d’Oursins  que  la  substance  fondamentale 
du  cytoplasme  est  plus  optiquement  vide,  vue  par  l’éclai- 
rage sur  fond  noir,  après  la  fécondation  qu’avant.  Des 
flocons  microscopiques  se  voient  dans  l’œuf  vierge  qui 
disparaissent  par  la  fécondation. 

Sans  doute,  nous  ignorons  la  valeur  morphogénétique 
de  ces  faits  et  de  bien  d’autres  qu’a  décrits  le  savant 
suédois.  Mais  tout  ce  qui  se  passe  dans  l’œuf  en  matura- 
tion et  en  fécondation  est,  en  fait,  une  préparation  à l’étape 
de  sa  vie  dans  laquelle  il  va  s’engager  et  dont  l’aboutis- 
sant sera  la  formation  d’un  être  nouveau.  Nous  n’en 
avons  retenu,  ici,  que  ce  qui  est  en  relation  positive  et 
directe  avec  les  localisations  germinales  que  l’expérimen- 
tation a mises  en  évidence.  Mais  ce  n’est  là  qu’une  partie 
d’un  ensemble  dont  tous  les  éléments  concourent  finale- 
ment au  même  but. 

* 

* * 

Nous  nous  sommes  efforcé  jusqu’ici  de  ramener  à un 
petit  nombre  de  facteurs  relativement  simples,  les  phé- 
nomènes grâce  auxquels  l’œuf  mûr,  inerte,  renaît  à la 
vie  et  commence  une  évolution  longue  et  compliquée. 

Cette  étude  quelque  peu  ardue  terminée,  une  révision 
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de  la  parthénogenèse  expérimentale  s’impose  ; nous  con- 
naissons maintenant  les  divers  actes  de  la  fécondation  ; 
nous  allons  rechercher  comment  ils  sont  réalisés  dans  la 
parthénogénèse  expérimentale  ou  par  quoi  ils  sont  rem- 
placés. 


CHAPITRE  V 


FÉCONDATION  ET  PARTHÉNOGÉNÈSE 


Sommaire.  — L’énergide  parthénogénétique.  — L’œuf  mûr  et 
activé,  système  monocentrique.  — La  signification  du 
2®  acte  en  parthénogénèse  expérimentale.  — Nécessité  d’une 
concordance  des  cycles  astériens  et  nucléaires.  — Parallé- 
lisme entre  la  fécondation  et  la  parthénogénèse.  — Locali- 
sations germinales  et  manifestations  dynamiques  dans  la 
parthénogénèse.  — La  fécondation  partielle  et  ses  degrés. 
— Ses  analogies  avec  la  réduction  karyogamique.  — La 
parthénogénèse  naturelle. 


Dans  une  comparaison  entre  la  parthénogénèse  expé- 
rimentale et  la  fécondation,  tous  les  g actes  » que  com- 
porte cette  dernière  n*ont  pas  une  égale  importance  : 
quelques-uns  sont  même  complètement  négligeables. 
L’apport  de  tendances  héréditaires,  que  nous  appelons 
plus  volontiers  l’influence  spécifique  exercée  par  le 
spermatozoïde,  n’a  son  équivalent  dans  aucune  des  mé- 
thodes de  parthénogénèse  employées  jusqu’ici  et  n’a 
donc  pas  à entrer  en  ligne  de  compte.  Les  produits  nés 
d’une  même  femelle,  sans  l’intervention  du  mâle,  seront 
naturellement  d’une  plus  grande  uniformité  puisque  la 
gamme  des  variations  possibles  sera  réduite  de  moitié. 
Mais,  néanmoins,  les  petits  caractères  personnels  des 
œufs,  en  produisant  de  légères  différences  individuelles, 
pourront  laisser  à une  race  parthénogénétique  une  capa- 
cité d’adaptation  suffisante. 
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Par  contre,  il  est  fort  instructif  de  mettre  en  parallèle 
les  autres  actes  de  la  fécondation  et  ceux  que  la  parthéno- 
genèse réalise  quand  elle  est  efficiente.  En  effet,  avant 
d’affirmer  comme  on  le  fait  si  souvent,  que  les  agents 
physiques,  chimiques  ou  mécaniques  jouent  le  rôle  du 
spermatozoïde,  — ce  qui  signifie  qu’ils  agissent  exacte- 
ment comme  lui  — il  est  nécessaire  de  soumettre  à une 
analyse  méthodique  les  réactions  de  tout  ordre  qu’ils  pro- 
voquent dans  l’œuf.  C’est  cette  analyse  que  nous  allons 
tenter  en  prenant  toujours  comme  pierre  de  touche,  les 
effets  normaux  de  la  pénétration  d’un  spermatozoïde. 

L’étude  que  nous  avons  faite  de  l’activation,  dans  les 
chapitres  précédents,  les  4éveloppements  que  nous  avons 
donnés  à la  recherche  des  origines  de  la  dicentrie  et  de 
la  nécessité  d’une  concordance  chronologique  entre  les 
phénomènes  astériens  et  nucléaires,  nous  permettront 
4’être  bref. 

iXous  ne  possédons  encore,  pealheureusernent,  que  des 
4éj:ails  cytologiques  insuffisants  sur  l’évolution  de  l’œuf 
4’ Astérie  sourpis  à la  méthode  de  Dalcq.  En  revanche, 
grâce  surtont  aux  derniers  travaux  de  Bataillon  (1929), 
la  parthénogénèse  par  piqûre  des  Aruphibiens,  pelle  de 
l’peuf  d’Oursip  par  les  procédés  de  Lœp,  sont  sorties  de 
l’ère  des  controverses,  pour  ne  pas  dire  des  contradic- 
tioos,  et  sont  devenues  susceptibles  d’une  interprétation 
satisfaisante  pour  l’esprit. 

La  conclusion  générale  la  plus  importante  de  ces  tra- 
vaux est  que  la  partfiénogénèse,  poqr  réussir  pleinement, 
doit  réaliser  dans  l’œuf,  aussi  exactement  que  possible,  les 
naauifestatioias  que  déplanche  l’entrée  d’un  spermatozoïde. 
L’apaphiruixie  nucléaire  est  naturellernent  sautpe,  ntais 
nous  avons  vu  que  si  l’haploïdie  est  insuffisante  pour  per- 
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mëttre  le  développement  dë  larves  vigoüreusés  et  capables 
d’atteindre  l’état  adulte,  elle  pérnlèt  cependant  une  seg- 
mentatiort  régulière,  une  gastrülatioii  normale  et  une  em- 
bryogénèse îjui  petit  aller  assez  loin. 

Gela  n’implique  pàë,  cependant,  que  les  parthénoge- 
nèses mal  réussies  soient  toujours  sans  intérêt.  Bien  au 
contraire,  elles  restènt  un  excellent  moyen  d’analyse  et  dë 
dissociation  de  processus  qui,  pour  abbutir  à leurs  fins, 
doivent  se  dérouler  simultanément.  Ndmbre  de  faits  im- 
portants relatifs  aüx  états  réels  ou  possibles  du  cytoplasme 
et  du  rioyau,  aux  relations  qui  existent  entre  ces  deiix 
composants  essentiels  de  la  cellule,  seraient  restés  incon- 
nus si  le  hasard  avait  fait  découvrir  d’emblée  à Loeb,  à 
Bataillon,  à Delàge  ou  à Hérlant  la  méthode  idéale  de 
parthériogénèse  expérimentale.  Nous  résumerons,  pour  en 
donner  la  preuve,  l’histoire  cytologique  d’une  parthénogé- 
nèSe  médiocre  et  d’une  autre,  parfaite,  d’abord  chez  l’Our- 
sin, puis  chez  la  grenouille. 

On  connaît  bien  les  conséquences  de  l’activation  simple 
dans  l’œut  d’Oursin  IIerbst,  Hindle,  Herlant,  GhAm^ 
BERS,  Pbt,  ont  consacré  leurs  eflbrtè  à les  mettre  ett  lu- 
mière. Lé  rioyau  de  l’œuf  s’engage  dans  une  kabyoki- 
nèse  sahs  issue,  Siibit  même  le  clivage  longitudinal  de  SeS 
chromosomes  au  Centré  d’un  monaster  tardif,  mais  il  ne 
sort  pas  d’un  cycle  monastérien.  Un  traitement  hyper- 
tonique appliqué  aü  bOn  moment  et  avec  une  intensité 
déterminée  pourra  le  faire  évadër de  ce  cycle,  mais  comment 
agit-il  ? 

LorSqiie  l’ondécoüvrit  que  les  solutions  hypertoniques, 
appliquées  sur  l’œuf  mûr,  provoquent  dans  son  Cyto- 
plasme l’apparition  de  cj  lasters,  on  crut  tenir  la  clef 
dé  l’énigmê,  et  c’est  ËÈkLÀîsr  (Iqiy)  qui  a le  plus 
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complètement  utilisé  cette  notion,  fort  intéressante  d’ail- 
leurs, en  vue  de  l’explication  d’une  parthénogénèse  bien 
réussie.  Il  reconnaît  lui-même  que  si  le  traitement  « cor- 
recteur » a été  trop  intense,  si  le  cytoplasme  se  cons- 
telle d’asters  multiples,  aucune  division  régulière  de  l’œuf 
n’est  possible.  S’il  n’y  a qu’un  seul  cytaster,  le  résultat 
devient  beaucoup  meilleur,  parce  qu’il  se  conjugue  avec 
le  monaster  d’activation  et  lui  donne  artificiellement  le 
second  pôle  qui  lui  manque.  Ainsi  les  chromosomes  se 
trouvent  placés  plus  ou  moins  exactement  à l’équateur  de 
ce  pseudo-amphiastec  et  se  distribuent  irrégulièrement  à 
ses  pôles.  Une  cytodiérèse  peut  s’ensuivre  et  inaugurer 
la  segmentation. 

Les  faits  rapportés  par  Herlant  sont  exacts.  Fry,  no- 
tamment, les  a retrouvés  et  nous  avons  nous-même  con- 
trôlé le  matériel  de  notre  regretté  collaborateur.  Mais  la 
parthénogénèse  qui  s’engage  ainsi  est  toujours  abortive  à 
brève  échéance.  Elle  est  intéressante  au  point  de  vue  cy- 
tologique, mais  inefficace  au  point  de  vue  embryolo- 
gique. 

Ghambers,  Fry,  Tharaldsen,  ont  démontré  que  pour 
produire  une  vraie  parthénogénèse,  bien  réussie,  le  trai- 
tement correcteur  doit  agir  de  façon  toute  différente.  Il 
ne  faut  pas  que  la  réaction  de  l’œuf  aille  jusqu’à  la  pro- 
duction d’un  cytaster,  celle-ci  doitau  contraire  être  évitée. 
Ces  auteurs,  et  plus  récemment  encore  Bataillon,  ont  pu 
se  convaincre  qu’une  parthénogénèse  efficace  offre  exac- 
tement le  tableau  d’une  fécondation  normale.  L’intensité 
et  la  durée  des  deux  temps  doivent  être  telles  que  le  mo- 
naster d’activation  se  centre  sur  un  pronucleus  au  repos 
et  qu’au  moment  où  la  karyokinèse  va  commencer,  non 
seulement  il  se  soit  estompé,  mais  encore  que  dans  son  aire 
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claire  centrale,  Tamphiaster,  second  moment  du  cycle  as- 
térien,  se  soit  ébauché.  Le  réglage  doit  être  tel  que  le  syn- 
chronisme des  cycles  astérien  et  nucléaire  soit  assuré, 
parce  que  ce  n’est  qu’alors  que  le  noyau  en  division  peut 
répartir  sur  deux  centres  le  gel  astérien  nouveau.  Dans  ces 
conditions  seulement,  le  monaster  primaire  prend  la  va- 
leur et  joue  le  rôle  de  l’énergide  spermatique  normale. 

Une  étape  intéressante  dans  la  discordance  des  cycles, 
et  dont  Bataillon  a compris  l’importance,  est  la  forma- 
tion éventuelle,  dans  la  parthénogénèse  médiocre,  d"une  mi- 
tose nucléaire  anastrale.  Herlant  l’avait  observée  épisodi- 
quement dans  ses  recherches  : un  fuseau  nucléaire  portant 
les  chromosomes  en  une  plaque  équatoriale  plus  ou  moins 
régulière,  mais  sans  asters  aux  pôles.  Dans  ces  cas,  les 
conditions  nucléaires  de  la  dicentrie  sont  réalisées,  mais 
elles  ne  peuvent  être  efficientes  parce  qu’elles  tombent  entre 
deux  moments  du  cycle  astérien,  et  la  mitose  nucléaire 
aura  régressé  quand  les  conditions  cytoplasmiques  de  l’ir- 
radiation se  réaliseront  pour  la  seconde  fois.  C’est  un 
cercle  vicieux  dont  l’œuf  ne  pourra  pas  sortir. 

Il  n’est  plus  douteux  aujourd’hui,  après  les  recherches 
nouvelles  de  Bataillon,  que  les  exigences  d’une  bonne 
parthénogénèse  soient  les  mêmes  chez  les  Amphibiens  que 
chez  l’Oursin. 

Herlant,  dans  son  étude  cytologique  de  la  piqûre  ac- 
compagnée ou  non  d’inoculation  de  sang  ou  de  lymphe, 
a certainement  confondu  le  monaster  d’activation  simple, 
toujours  abortif,  etl’énergide  vraie,  beaucoup  plus  précoce, 
qui  est  le  prélude  nécessaire  d’un  amphiaster  de  segmen- 
tation. 

Chez  les  Anoures,  l’activation  simple,  la  piqûre  sans 
inoculation,  déclanche  exactement  le  même  ordre  de 
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processus  que  che?  l’Oursin.  La  dernière  mitose  de  matu- 
ration s’fjphève  lentement;  lentement  aussi  lepronucleus 
f^nielle  se  reconstitue  et  descend  dans  la  profondeur  de 
rhèpfiisphère  supérieur  ; il  s’y  résoud  en  ses  chromo- 
spmes  ; peux-ci  peuvent  mêrrie  se  dédoubler.  A ce  mo- 
ment, le  pytpplasnae  s’irradie  en  un  monaster  et  le  noyau 
déjà  divisé  ne  pourra  que  se  reconstituer  en  son  centre; 
ainsi  le  cercle  vjcjeux  des  monasters  successifs  se  trouve 
anaprcé.  \\  peut  arrivpr  cependant,  que  dans  le  vaste  ter- 
ritoire irradiable  qu’offre  l’oBuf  de  grenouille,  ce  monaster 
ne  §’étende  qu’irrégulièrement,  semble  naême  se  dédou- 
bler. Mais  les  cbropiosonies  ne  suivent  pas  ce  mouve- 
naeuL  qoi  n’est  pas  qpe  division  mais  une  simple  pro- 
pagation. Un  clivage  de  cytoplasrne  peut  néanmoins  s’en- 
suivre, tardif,  irrégulier  et  abortif,  car  l’un  des  blasto- 
mères  sera  achromatique  et  le  cycle  des  monasters  se 
poursuivra  dans  l’autre. 

Poqr  que  la  partbénogénèse  soit  effective,  il  faut  et  il 
suffit  qu’une  énergide  d’activation,  synchrone  de  l’éner- 
gide  spermatique  de  la  fécondation,  engage  l’oeuf  dans  la 
bonne  voie  et  catalyse  ses  énergies.  C’est  l’inoculation  qui 
la  provoque.  Si  |e  stylet  a introduit  uu  leucocyte  pu 
même  un  fragment  de  leucocyte,  |e  cytoplasme  s irradie 
autour  de  lui  rapidement  en  un  aster  qui  est  une  véritable 
énergide.  P^fidant  cp  tempSy  l’qewf  qui  ë’est  rétracté  et  a 
spulevé  sa  membrane,  rejette  son  second  globule  polaire, 
puis  le  prppnclens  femelle  se  reconstitue  et  sous  forme 
de  PQyan  vésipqlenx  vient  tomber  dans  le  centre  de 
l’énerg'de  qui  commence  à s’estomper,  iVlors  seulement 
la  karyokinèse  commence,  les'  chromosomes  se  libèrent  et 

se  clivent,  le  fuseau  nucléaire  s ebauphe  au  moment  où 
débute  la  seconde  phase  du  cycle  de  gélification  du 
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cytoplasme  et  le  centrage  pourra  se  faire  sur  deux  pôles* 
La  division  se  poursuivra  sans  encombre. 

Sans  doute,  des  complications  peuvent  survenir  ; l’évo- 
lution parfaite  peut  en  être  troublée.  Gela  arrive  no- 
tamment qtiand  l’inoculation  a été  trop  forte.  Si  plusieurs 
éléments  figurés  du  sang  ont  été  introduits,  chacun  d’eux 
devierit  le  centre  d’une  énergide  ; le  pronucleus  femelle 
n’est  pris  que  par  üne  seule  d’entre  elles  et  il  pourra  ar- 
river que  cela  gêne  la  segmentation  régulière.  Nous  ne 
pouvons  que  signaler  ici  ces  complications  dont  l’exposé 
nous  eiltraîlierait  trop  loin  et  nous  renvoyons  au  mémoire 
de  Bataillon. 

Lœb  avait  bien  compris  que  la  parthénogenèse  artifi- 
ficiélle  devait  être  l’image  de  la  fécondation,  et  il  était 
logique  avec  lui-même  quand  il  attribuait  au  sperma- 
tozoïde des  propriétés  équivalentes  à celles  des  agents 
actifs  dans  les  deux  temps  de  sa  méthode.  Il  est  possible 
que  leur  rôle  soit  plus  physique  que  chimique,  qu’ils 
permettent  la  réalisation  des  potentialités  internes  de  l’œuf 
plutôt  que  d’en  être  les  causes  directes,  mais  est- on  bien 
sûr  qu’il  n’en  soit  pas  de  même  pour  le  spermatozoïde.^ 

# 

* # 

Nous  n’avons  pas  parlé  jusqu’ici  des  localisations  ger* 
minales  dans  la  parthénogénèse  expérimentale. 

Il  est  évident,  a priori,  qu’elles  doivent  s’établir  et  se 
stabiliser  aussi  bien  que  dans  la  fécondation,  puisque 
l’œuf  eonvenabletttent  traité  se  développe  en  une  larve 
normale. 

Dans  les  œufs  d’Echinodermes,  où  l'importance  des 
localisations  germinales  se  dégage  de  plus  en  plüs  claire- 
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ment  des  travaux  récents,  et  qui  sont  des  objets  de  choix 
pour  la  parthénogenèse,  Runnstrôm  (1928)  a pu  observer 
sur  le  vivant,  par  la  méthode  de  Téclairage  sur  fond  noir, 
les  mêmes  mouvements  de  substances,  amenant  les  mêmes 
changements  de  coloration  que  dans  la  fécondation.  Ils 
se  produisent  dans  l’activation  simple  par  l’acide  buty- 
rique, comme  sous  l’influence  de  CO^  ou  d’une  solution 
hypertonique.  Les  changements  de  coloration,  où  l’appa- 
rition de  la  ceinture  orangée  a une  importance  particulière 
pour  nous,  n’ont  cependant  pas  en  général  la  même  régu- 
larité que  dans  l’œuf  fécondé;  ils  peuvent  être  tardifs, 
incomplets,  irréguliers,  surtout  quand  l'hypertonie  agit 
seule.  Avec  l'acide  butyrique  ils  sont  parfois  partiels  et 
partent  alors  d’un  point  déterminé  de  la  surface  où  l’on 
voit  les  traces  d’une  légère  cytolyse. 

On  peut  conclure  de  ces  observations  que  les  manifes- 
tations dynamiques  de  la  parlhénogénèse  sont  identiques 
à celles  de  la  fécondation,  mais  qu’elles  se  réalisent  plus 
péniblement,  plus  lentement  et  avec  une  constance 
moindre.  Runnstrôm  estime,  avec  raison,  que  seuls 
sont  capables  de  développement  les  œufs  où  la  réaction  a 
été  suffisante. 

Dans  l’œuf  de  grenouille,  les  faits  parlent  plus  claire- 
ment encore.  Leur  étude,  que  nous  allons  poursuivre  avec 
quelque  détail,  terminera  la  comparaison  entre  l’œuf 
fécondé  et  l’œuf  parthénogénétique. 

Dès  ses  premières  recherches,  Rataillon  annonçait 
que  sous  l’influence  de  la  piqûre,  tous  les  œufs  réagis- 
sent : tous  se  contractent,  expulsent  le  liquide  périvitellin, 
s’orientent  dans  l’eau  dans  le  sens  où  les  sollicite  la  pe- 
santeur ; pour  employer  l’expression  de  l’auteur,  ils  com- 
mencent l’épuration  de  leur  cytoplasme  par  l’élimination 
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des  déchets.  La  question  a été  reprise,  peu  après,  au  point 
de  vue  spécial  des  localisations  germinales  (Braghet  191  i), 
et  les  résultats  obtenus  ont  été  concluants.  Dans  une  série 
de  2.149  06ufs  piqués  par  le  procédés  de  Bataillon,  208 
seulement,  dans  lesquels  le  stylet  avait  entraîné  de  la 
lymphe,  sont  entrés  en  segmentation  et  ont  donné  des 
larves,  mais  tous  sans  exception  ont  présenté,  deux  heures 
environ  après  l’intervention,  un  croissant  gris  tout  à fait 
normal  et  identique  à celui  des  témoins. 

Ces  observations,  qui  complètent  celles  de  Bataillon, 
permettent  de  dégager  une  conclusion  importante  : la  pi- 
qûre pure  et  simple^  en  d'autres  termes  le  premier  temps 
de  la  parthénogénèse  expérimentale,  provoque  d'une  Jaçon 
constante,  dans  l'œuj  de  grenouille,  la  totalité  des  mani- 
festations dynamiques  de  la  Jécondation,  et  spécialement 
extériorise,  en  les  stabilisant,  les  localisations  germinales 
et  ta  symétrie  bilatérale  invisibles  jusqu'alors.  Herlant 
a pu  s’assurer  que  les  vapeurs  de  chloroforme,  employées 
aussi  par  Bataillon  pour  remplacer  l’activation  simple 
par  le  stylet,  ont  des  effets  analogues. 

Il  fut  démontré,  en  outre,  par  la  même  occasion,  que 
les  localisations  germinales  ont,  dans  l’œuf  parthénogé- 
nétique,  la  même  signification  et  les  mêmes  propriétés 
que  dans  l’œuf  normalement  fécondé  : leur  plan  de  symé- 
trie bilatérale  devient  celui  de  la  larve,  le  blastopore  ap- 
paraît dans  la  partie  la  plus  large  du  croissant  gris  ; 
celui-ci  correspond  donc  à l’extrémité  céphalique  de  l’em- 
bryon futur,  etc. 

Un  simple  agent  physique  accomplit  donc,  aussi  bien 
que  le  spermatozoïde,  toutes  les  manifestations  dyna- 
miques de  la  fécondation,  y compris  celles  dont  l’impor- 
tance est  capitale  au  point  de  vue  morphogénétique.  En 
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un  mot  la  « promorphologie  » de  l’œuf  s’établit  aussi 
bien  par  le  stylet  que  par  le  germe  mâle. 

Mais  entre  les  localisations  germinales  de  la  parthéno- 
génèse  et  celles  de  la  fécondation,  il  existe  cependant  une 
différence  qu’il  importe  de  dégager  parce  qu’elle  met 
pleinement  en  lumière  les  propriétés  intrinsèques  de  l’œuf 
mûr. 

On  a vu  que  dans  l’œuf  de  grenouille  normalement 
fécondé,  le  méridien  de  pénétration  du  spermatozoïde  dé- 
termine le  sens  dans  lequel  se  fixent  les  localisations  ger- 
minales et  devient  le  plan  de  symétrie  bilatérale  définitif. 
Dès  lors,  il  y avait  intérêt  à rechercher  si,  dans  la  parthé- 
nogénèse,  le  point  de  piqûre  n’aurait  pas  la  même  valeur 
déterminative.  Or,  il  n’en  est  absolument  rien  (Braghet, 
19 II).  Il  n’existe  aucüne  corrélation  entre  la  partie  de 
l’œuf  où  se  forme  le  croissant  gris  et  le  point  d’entrée  du 
stylet. 

Que  signifie  cette  contradiction  ? Une  courte  digrèssion 
sur  la  polyspermie  expérimentale  de  l’œuf  de  grenouille 
en  donnera  l’explication. 

L'observation  démontre  que,  quel  que  soit  le  nombre 
de  spermatozoïdes  qui  ont  pénétré  dans  l’œuf le  crois- 
sant gris  apparaît  en  même  temps  et  avec  les  mêmes  ca- 
ractères que  si  la  fécondation  avait  été  monospermique  ; 
les  localisations  germinales  qu’il  extériorise  y ont  aussi  la 
même  destinée  : elles  dirigent  de  la  même  façon  tout  le 
développement  ultérieur  (Braghet,  jqio). 

L’explication  la  plus  plausible  de  ce  fait,  étant  donné 
ce  qufe  l’on  sait  de  la  fécondation  normale,  serait  qUe 

1 Dans  des  limites  compatibles  avec  la  vie,  il  ne  faut  pas 
qu’il  y èn  ait  lOo  ou  plus. 
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parmi  les  multiples  énergidps  formées  dans  l’œuf  poly-; 
spermique,  il  pourrait  y en  avoir  une,  plus  volumineuse 
ou  mieux  placée  que  les  autres,  dont  le  spermatozoïde 
aurait  exercé  seul  le  rôle  qu’assume  le  spermf^tpzoïde 
unique  dans  la  monospermie  ; cette  énergide  aurai!  mé- 
rité le  qualificatif  de  principale,  par  opposition  aux  autres, 
devenues  réellement  accessoires.  Dans  cette,  éventualité, 
la  traînée  spermatique  principale  aurait  dû  se  trouver  dans 
le  méridien  de  symétrie  bilatérale  de  l’œuf. 

Cependant,  les  recherches  les  plus  attentives  n’ont 
rien  révélé  de  semblable  : dans  un  œaj  polysperrnigue  de 
grenouille^  il  n’y  a pas  d' énergide  principale  au  sens  que 
nous  venons  d’indiquer  : la  répartition  des  localisations 
germinales  n’y  est  donc  pas  le  fait  d’un  spermatozoïde 
unique  ; une  seule  interprétation  reste  possible  dans  ces 
conditions  : les  manifestations  dynamiques,  dans  la  fé- 
condation polyspermique,  résultent  de  la  coopération  de 
tous  les  spermatozoïdes  pour  une  action  simultanée  ; 
l’irritation  de  toute  la  surface  de  l’œuf  par  des  éléments 
qui  la  perforent  en  des  points  les  plus  divers,  provoque 
une  réaction  en  masse.  Puisque  cette  réaction  affecte  un 
type  déterminé,  et  rend  visibles  extérieurement  des  loca- 
lisations germinales  réparties  à droite  et  à gauche  d’un 
des  méridiens  de  l’œuf,  on  ne  peut  refuser  d’admettre  qqp 
tout  cet  ensemble  était  non  seulement  préparé,  mais 
ordonné  d’avance.  L’œuf  mûr  et  vierge  doit  donc  avoir 
ses  énergies  formatrices  déjà  localisées  et  sa  composition 
doit  être  symétrique  bilatérale  ; mais  celle-ci  est  vague, 
incomplète  et  sûrement  instable  ; elle  est  capable,  notam- 
ment, de  se  reconstituer  après  une  lésion  destructive  pas 
trop  étendue,  ainsi  que  le  prouve  le  fait,  déjà  signalé, 
que  45  minutes  après  l’imprégnation  par  Je  sperme, 
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l’enlèvement  d’une  partie  de  l’œuf  n’altère  pas  encore  sé- 
rieusement le  cours  du  développement  : l’équilibre  ma- 
tériel et  dynamique,  un  instant  rompu,  peut  se  rétablir 
intégralement. 

Dans  la  fécondation  normale,  monospermique,  le 
spermatozoïde  bouleverse  l’organisation  préexistante,  la 
remanie  et  la  remplace  par  une  autre  ; l’irritation  loca- 
lisée et  progressivement  croissante  qu’il  exerce  sur  l’œuf, 
lui  permet  de  détourner  à son  profit  une  répartition  que 
Toogénèse  avait  préparée  (Roux,  BiiACHET). 

Dans  la  polyspermie,  au  contraire,  l’irritation,  loin 
d’être  limitée  à un  seul  point,  s’exerce  à la  surface  entière 
de  l’hémisphère  supérieur  de  l’œuf,  et  la  réaction  qui  lui 
est  consécutive  est  générale  et  complète  d’emblée.  Dès 
lors  les  localisations  germinales,  simplement  ébauchées 
et  totalement  labiles  jusqu’alors,  achèvent  de  s’établir  et 
sont  stabilisées  sur  place  sans  subir  aucun  changement 
topographique  appréciable. 

Selon  toute  vraisemblance^  il  en  est  de  même  dans  la 
'parthénogenèse  par  piqûre.  Il  semble,  à première  vue, 
qu’elle  ait  plus  d’analogie  avec  la  fécondation  normale, 
mais  c’est  une  erreur.  Quelque  fin  que  soit  le  stylet  em- 
ployé, il  est  toujours  plusieurs  dizaines  de  fois  plus  gros 
qu’un  spermatozoïde,  et  tandis  que  celui  ci  entre  lente- 
ment, mettant  plusieurs  minutes  pour  traverser  les  en- 
veloppes et  la  couche  corticale  de  l’œuf,  le  stylet  perfore 
en  une  fraction  de  seconde.  La  piqûre  est  donc  en  réalité 
extrêmement  brutale  et  l’irritation  soudaine  ; il  n’est  pas 
étonnant,  dès  lors,  que  la  réaction  de  l'œuf  soit  brusque 
et  totale  d’emblée. 

On  voit  se  préciser  maintenant  les  diflerences  entre  les 
manifestations  dynamiques  de  la  fécondation  et  celles  de 
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la  parthénogenèse  ou  de  la  polyspermie.  Ces  deux  der- 
nières techniques  expérimentales  concordent  pour  déceler 
l'existence,  dans  l'œuf  vierge  de  Rana  fusca,  d’une  mo- 
saïque de  potentialités  que  la  fécondation  remanie  et  dé- 
place en  même  temps  quelle  les  fige  dans  leur  localisation 
/zonüg//e  (Brachet,  1911). 

Par  ce  long  détour,  un  des  caractères  les  plus  impor- 
tants de  l’œuf  mûr  est  mis  en  lumière.  Il  va  de  soi  que 
la  conclusion  qui  vient  d’être  formulée  n’est  valable  qu’à 
la  condition  que  le  rôle  déterminant  que  nous  avons 
assigné  au  spermatozoïde  dans  la  monospermie  soit 
établi  sans  conteste.  Aux  preuves  que  nous  avons  anté- 
rieurement données  et  qui  sont  déjà  convaincantes,  on 
peut  en  ajouter  une  autre  Dans  l’œuf  de  grenouille 
dispermique^  quand  les  points  de  pénétration  des  deux 
spermatozoïdes  sont  suffisamment  distants  pour  permettre 
une  observation  rigoureuse,  on  constate  que  le  plan  de 
symétrie  bilatérale  de  l’œuf  passe  à mi-distance  entre  les 
deux  (Herlant)  ; il  est  donc  la  résultante  de  leurs  actions 
respectives.  Ainsi  la  dispermie  établit  une  heureuse  transi- 
tion entre  la  rnonospermie  d’une  part,  la  polyspermie  et 
la  parthénogénèse  de  l’autre. 

Rappelons  cependant  que  Weigmann  (1927)  en  immo- 
bilisant des  œufs  de  l\ana  fusca  et  escale  nia  par  une 
compression  légère,  puis  en  les  fécondant,  a constaté  que 
si  la  coïncidence  que  nous  avons  admise  entre  le  point  de 
pénétration  du  spermatozoïde  et  le  plan  de  symétrie  bila- 
térale, n'est  pas  formellement  contredite  par  ses  recherches 
chez  R.  esculenta,  elle  l’est  chez  R.  fusca  où  la  traînée 
spermatique  n’olïre  avec  le  plan  de  symétrie  aucune  rela- 
tion définie.  Mais  nous  pensons  que  la  parthénogénèse  et 
la  polyspermie  donnent  la  clef  de  la  contradiction  qui 
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existe  entre  les  observations  de  Roux  et  les  nôtres  d’une 
part,  celles  de  Weigmann  de  Tautre.  Que  l’œuf  de  gre- 
nouille soit  capable  de  stabiliser  ses  localisations  germi- 
nales dans  un  ordre  déterminé  par  sa  composition  même, 
c’est  ce  que  ces  deux  techniques  démontrent  sans  ambi- 
guïté et  Weigmann  en  apporte  la  confirmation,  en  mon- 
trant qu’il  peut  même  en  être  ainsi  dans  la  fécondation 
monospermique.  Cependant  les  expériences  de  féconda- 
tions localisées  de  Roux  n’ont  pas  encore  été  infirmées  à 
notre  connaissance  et  notre  étude  statistique,  faite  sur  des 
œufs  d'une  même  ponte  (1903-1904),  n’ont  pas  été  con- 
trouvées  non  plus. 

Aussi  sommes-nous  tenté  de  croire,  dans  l’état  présent 
de  nos  connaissances,  que  le  rôle  déterminant  du  sper- 
matozoïde est  réellement  joué  par  lui  dans  les  cas  les  plus 
typiques,  mais  qu’il  n’a  rien  d’obligatoire,  qu’il  dépend 
peut-être  de  l’état  de  maturité  de  l’œuf  au  moment  de  la 
fécondation. 

Toutes  les  observations  que  nous  venons  de  relater  ont 
porté  sur  l’œuf  de  Rana  ; les  conclusions  qui  s’en  dé- 
gagent sont  strictement  applicables  à lui  seul.  Mais 
s’il  est  fort  peu  probable  qu’il  constitue  une  exception 
unique  dans  la  nature,  il  serait  injustifié  de  vouloir  en 
faire  un  prototype  dont  les  autres  œufs  ne  seraient  que 
des  variantes.  La  vérité  est  que,  jusqu’ici,  l’embryologie 
expérimentale  n’a  porté  ses  recherches  que  sur  un 
nombre  restreint  d’espèces.  Parmi  elles,  les  unes  se 
prêtent  mieux  que  les  autres  à l'analyse  de  certaines 
manifestations  : l’œuf  de  grenouille  a ses  avantages  comme 
l’œuf  d'Oursin  a les  siens.  Au  fur  et  à mesure  que  s’élar- 
gira le  champ  des  investigations,  on  comprendra  mieux 
les  faits  acquis  dans  les  cas  qui  furent  étudiés  les  pre- 
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miers,  ori  distinguera  plus  sûrement  des  autres  ceux 
dont  la  portée  est  vraiment  générale  et  on  pourra  peut- 
être  ériger  au  rang  de  lois,  les  simples  conclusions  que 
l’on  avait  dégagées  de  quelques  observations  particulière- 
ment nettes. 

* 

* « 


Il  n’a  été  question,  jusqu’ici,  que  de  la  parthénogétièsè 
artificielle  proprement  dite^  c’est-à-dire  celle  d’où  est  com- 
plètement exclue  l’intervention  d’un  spermatozoïde.  Or 
on  a publié,  dans  ces  dernières  années,  une  série  dfinté- 
ressants  travaux,  qui  nous  ont  révélé  de  nombreux  cas 
dits  de  fécondation  partielle  dans  lesquels  le  spermato- 
zoïde n’accomplit  qu’une  partie  de  ce  qu’il  fait  norrtiale- 
ment.  Ils  constituent  une  transition  fort  curieuse  entre  la 
parthénogénèse  provoquée  par  des  agents  physiques,  chi- 
miques ou  mécaniques,  et  la  fécondation  normale  ; à ce 
titre,  ils  ont  pour  nous  une  importance  particulière  et 
c’est  de  ce  seul  point  de  vue  que  nous  les  examinerons. 

C’est,  croyons-nous,  à Bataillon  que  l’on  doit  les  pre- 
mières observations  sur  ce  sujet.  Nous  en  avons  déjà  dit 
un  mot  dans  un  chapitre  précédent.  En  igo6,  Bataillon 
« féconde  » des  œufs  de  Bufo  calamita  par  du  spetme  de 
Triton  alpestris  ; les  spermatozoïdes  traversent  les  enve- 
loppes et  touchent  la  surface  de  l’œuf,  mais  ils  ne  pé- 
nètrent que  rarement  et  sans  jamais  aller  bien  loin  ; tout 
au  plus  les  trouve-t-on  inertes  dans  les  couches  corti- 
ticales  du  cytoplasme,  qü’en  aucun  cas  ils  ü’irradient  en 
énergides. 

Néanmoins,  sous  la  seule  influence  de  l’irritation  super- 
ficielle qu’ils  provoquent,  l’teuf  est  activé  et  s’engage 
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dans  des  tentatives  de  segmentation  qui  avortent  d’ailleurs 
régulièrement.  L’effet  est  donc  exactement  le  même  que 
si  l’œuf  avait  été  simplement  piqué  par  un  fin  stylet  bien 
propre  : le  sperme  étranger,  en  d’autres  termes,  a rem- 
placé le  premier  temps  de  la  parthénogénèse  par 
piqûre. 

Dans  l’œuf  de  Nereis,  F.  R.  Lillie(i9ii)  a pu  réaliser 
une  activation  simple  du  même  ordre  et  avec  des  consé- 
quences analogues,  en  le  centrifugeant  fortement  dès  le 
premier  contact  du  spermatozoïde.  Celui-ci  est  rejeté 
avec  la  gangue  muqueuse  que  l’œuf  expulse  à ce  moment, 
puis  la  maturation  s’achève  et  le  pronucleus  femelle  re- 
constitué se  résoud  en  ses  chromosomes.  Mais  aucune  seg- 
mentation ne  se  produit  : le  cytoplasme  ne  s’irradie  même 
pas.  La  fécondation  avorte  dans  une  activation  partielle. 

Dans  des  cas  de  ce  genre,  c'est  à peine  si  l’on  peut 
parler  de  fécondation,  même  en  restreignant  à son  mini- 
mum possible  la  signification  de  ce  terme  ; aussi  ne  les 
citons-nous  qu’à  titre  d’entrée  en  matière  pour  d’autres 
expériences  dont  ils  sont  en  quelque  sorte  le  point  de 
départ. 

Kupelwieser  (1909)  féconde  des  œufs  d’Oursin  par  du 
sperme  de  Mytilus.  Nous  négligerons  la  polyspermie,  très 
fréquente  et  sans  grand  intérêt,  pour  ne  tenir  compte  que 
des  cas  où  la  fécondation  est  effectuée  par  un  seul  sperma- 
tozoïde. Celui-ci  entre  dans  l’œuf,  sa  tête  pivote  de  façon 
à orienter  le  col  en  dedans  ; les  rayons  d’une  puissante 
énergide  spermatique  en  partent  bientôt.  Api'ès  en  avoir 
gagné  le  centre,  le  pronucleus  femelle  se  résoud  en  ses 
chromosomes  constituants,  en  même  temps  que  le  cen- 
trosome, issu  sans  doute  du  spermatozoïde,  se  divise.  La 
fécondation  serait  tout  à fait  normale,  malgré  l’éloigne- 
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ment  zoologique  des  espèces  croisées,  si  la  tête  sperma- 
tique, transformée  en  pronucleus  mâle,  participait  à la 
mitose  de  segmentation  qui  se  prépare  ; mais  il  n’en  est 
rien.  Elle  gonfle  bien  un  peu,  reste  néanmoins  en  cet  état 
sans  que  ses  chromosomes  apparaissent  et  elle  se  com- 
porte véritablement  en  corps  étranger  inclus  dans  le  cy- 
toplasme. 

Toutefois,  si  à ce  moment  on  lait  agir  sur  l’œuf  de 
l’eau  de  mer  rendue  hypertonique,  la  mitose  du  pronu- 
cleus femelle  se  poursuit,  l’œuf  se  segmente  et,  dans  les 
cas  favorables,  il  peut  se  former  une  larve  dont  tous  les 
caractères  sont  purement  maternels. 

D’après  tout  ce  que  nous  avons  dit  plus  haut,  la  néces- 
sité de  cette  intervention  prouve  que  l’œuf  n’a  été  qu’ac- 
tivé et  qu’un  traitement  régulateur  doit  établir  la  chrono- 
logie nécessaire  des  processus. 

C’est  encore  — et  d’une  façon  bien  plus  évidente  — l’ac- 
tivation simple,  abortive,  engageant  l’œuf  dans  le  cercle 
vicieux  des  monasters  que  Bataillon  et  Tghou-Su  (1929) 
ont  réalisée  dans  plusieurs  essais  d’hybridation  entre  Am- 
phibiens. 

Dans  tous  ces  croisements,  c’est  le  degré  d’hétérogé- 
néité des  gamètes  qui  décide  du  résultat  final  ; quand  l’in- 
compatibilité est  trop  grande,  l’insuffisance  de  la  réaction 
de  l’œuf  empêche  l’ordonnance  régulière  des  processus  et 
la  fécondation  partielle  n’est,  en  réalité,  qu’un  premier 
temps  de  la  parthénogénèse. 

Elle  peut  cependant  aller  beaucoup  plus  loin.  Osrar 
Hërtwig  (1911,  19^3),  puis  Günther  Hertwig  et  Paula 
Hertwig  ont  obtenu  des  résultats  fort  remarquables  dans 
leurs  travaux  sur  l’influence  exercée  par  les  substances  ra- 
dioactives et  d’autres  agents  chimiques,  sur  l’œuf  mûr,  le 
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spermatozoïde  et  l’œuf  fécondé.  Nous  n’en  teiiendrons  ici 
que  ce  qui  touche  à notre  sujet. 

Nous  avons  déjà  parlé  de  ces  recherches  et  montré  leur 
importance  dans  la  question  de  la  diploïdie  nécessaire 
pour  un  développement  complet.  Les  travaux  de  Dalcq 
(1927-29)  s’y  rattachent  directement,  comme  certains  cha- 
pitres de  l’étude  que  Bataillon  et  Tghou-Sü  (1929)  ont 
consacrée  aux  phénomènes  cytologiques  de  l’hybridation. 

Les  cas  où  le  sperriiatozoïde  à été  rendu  inerte  par  l’ir- 
radiation ou  par  la  trypaflavine,  sont  particulièrement 
intéressants.  Ici  la  fécondation  est  parfaite  et  seule  manque 
la  participation,  de  la  chromatine  mâle  aux  karyo- 
kinèses  de  la  segrhentation  : la  parthénogénèse  est  pu- 
rement nucléaire.  Le  spermatozoïde  intoxiqué  réalise  les 
deux  temps  de  la  parthénogénèse  et  la  chronologie  des 
cycles  astériens  et  nucléaires  est  strictement  respectée.  Il 
suffit  de  jeter  un  coup  d’œil  sut-  les  figures  de  Dalcq  pour 
s’en  convaincre  : l’énergide  spermatique  est  en  tous  points 
normale,  la  tête  spermatique,  qui  siège  en  son  centre, 
baigne  dans  une  vésicule  renlplie  de  suc  ; le  protlUcleus 
femelle  émigre  et  vient  s’accoler  à elle  dans  le  centre 
de  l’énergide  de  fécondation  qui  conimence  à s’estom- 
per ; l’amphiastef  lui  succède  régulièrenient,  coïncidant 
avec  une  karyokinèsé  à laquelle  les  chromosomes  femelles 
seuls  prennent  part.  Ce  tableau  est  exactement  celui  d’üne 
parthénogénèse  à la  Bataillon  très  bien  réussie,  mais  pour- 
tant c’est  une  fécondation,  car  la  chromatine  mâlfc  seule 
a été  éliminée  du  cycle  et  toutes  les  manifestations  dyna- 
miques, avec  les  petites  différences  individuelles  què 
chaque  spermâtazoïde  peut  leur  imprimer,  sont  celles  dè 
la  fécondation. 

Ce  que  les  biologistes,  dans  un  but  d’analyse,  ont  pU 
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faire  dans  leur  laboratoire,  la  nature  l’a  réalisé  de  façon 
plqs  parfaite  encore.  Eva  Keüger  d’abord  (fpiS),  pqis 
Paula  fÎERTWiG  (192Q,  1922),  enfin  Belâr  (1924),  dans 
diverses  mutations  de  Rhahditis  [aberrans,  Pellio,  moriQ-r 
hystera)  ont  observé  une  véritable  fécondation  partielle 
des  œufs,  identique  à celle  que  nous  venons  de  décrire  et 
aboulissant,  comme  elle,  à une  parthénogénèse  exclusive- 
ment chromatique.  Le  spermatozoïde  pénètre  et  produit 
dans  l’œuf  une  activation  intégrale.  Mais  après  cela  il  dé- 
génère et  les  chromosomes  qui  se  placent.au  fuseau  de 
l’amphiaster  sont  ceux  du  pronucleus  femelle.  Or,  celui- 
ci  n ast  pas  réduit  quantitativement,  car  l’œuf  n’a  expulsé 
qu’un  seul  globule  polaire  et  son  développement  complet 
sera  assuré  par  sa  diploïdie.  C’est  un  véritable  pont  jeté 
par  la  nature  entre  la  fécondation  et  la  parthénogénèse  na- 
turelle. 

La  fécondation  partielle  peut  encore  se  copipliquer, 
ainsi  que  nous  allons  le  voir. 

La  cfiromatine  mâle,  dans  les  fécondations  hétérogènes, 
n’est  pa?  toujours  un  simple  corps  étranger  qui  dispa- 
raîtra tôt  ou  tard.  Bataillon  et  Tcnon-Su,  dans  leurs  essais 
d’hybridation  chez  les  Apaphibiens,  l’ont  vue  parfois  se  ré- 
soudre en  ses  chromosonaes  mais  sans  s’allier,  ou  en  le 
faisant  mal,  avec  la  chromatine  femelle  Elle  peut  s’orien- 
ter sur  un  seul  des  pôles  du  fuseau  de  division»  ou  faire 
bande  à part.  Il  n’y  a pas  amphimixie  véritable, 

E.  Godleavski  (1911)  a été  plus  loin  dans  cette  voie  ; 
il  ar^'ose  les  œufs  d’un  Oursin,  Sphaerechinus  avec  du 
sperrne  d’une  Annélide,  Chaeiopterus.  La  fécondation,  à 
condition  qu  elle  spjt  nionospermique,  se  déroule  avec 
une  apparente  régularité  : l’énergide  spermatique  accomT 
pagne  la  copulation  des  deux  pronuclei  et  même  leur  fu- 
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sionnement  en  un  seul  noyau  (fig.  35)-  Seulement  un 
peu  avant  que  ce  noyau  n’entre  en  prophase  de  sa  pre- 
mière mitose,  sa  membrane  se  rompt,  de  la  chromatine 
en  sort  qui  se  répand  dans  le  cytoplasme  où  elle  sera  ré- 
sorbée (fîg.  36)  On  ne  trouve  pins  dans  Taire  nucléaire, 
que  les  chromosomes  ovulaires  ; la  chromatine  du  Ché- 
toptère  a donc  été  rejetée  après  une  union  éphémère  avec 
celle  de  TOursin.  Le  développement  peut  se  faire  d’ail- 
leurs, et  très  régulièrement.  Mais,  ainsi  qu’il  était  à pré- 
voir, un  traitement  hypertonique  régulateur  de  Tamphi- 
aster  est  indispensable. 

Une  étape  de  plus  est  encore  franchie  dans  un  autre 
croisement:  celui  d’un  œuf  par  le  sperme  d’une 

Annélide,  Audainia.  C’est  Rupelwieser  (1912)  qui  en  a 
fait  connaître  les  etlets.  La  monospermie  est  rare,  mais 
quand  elle  réussit,  tous  les  phénomènes  morphologiques 
de  la  fécondation  s’accomplissent  sans  anomalie,  jusques  et 
y compris  la  copulation  et  Tunion  complète  des  deux  pro- 
nuclei.  Au  moment  de  la  prophase  et  de  la  métaphase  de 
la  première  mitose  de  segmentation,  les  chromosomes 
maternels  se  dégagent  normalement  du  noyau  : on  peut 
les  reconnaître  et  les  compter.  Quant  à la  chromatine  pa- 
ternelle, elle  prend  également  place  dans  le  fuseau,  mais 
au  lieu  de  se  reconstituer  en  des  chromosomes  véritables, 
elle  se  décompose  en  des  blocs  ou  des  grumeaux  irrégu- 
liers. Ces  blocs  se  dirigent  sans  ordre  bien  défini  vers  Tun 
ou  l’autre  des  pôles  de  la  figure  karyocinétique.  Au  mo- 
ment de  la  division  du  corps  cellulaire,  certains  d’entre 
eux,  restés  en  retard,  se  dispersent  dans  le  cytoplasme 
où  ils  finissent  par  être  résorbés,  tandis  que  les  autres 
sont  incorporés  dans  les  noyaux-filles.  Les  memes  pro- 
cessus se  reproduisent  lors  de  la  seconde,  et  éventuelle- 
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Fig.  35.  — Fécondation  d’un  œuf  d’£c/iin«s  par  du  sperme  de  (Jhæloplerus. 
Copulation  des  pronuclei  et  énergide  spermatique  (D'après  Godlewski.) 


Fig.  ijG,  _ Même  cas  que  dans  la  figure  35  élimination  de  la  chromatine 
mâle  (D’après  Godlewski.) 
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ment  de  la  troisième  mitose,  et  toute  la  chromatine  d’Au- 
dainia  finit  ainsi  par  disparaître.  Voilà  donc  une  fécon- 
dation qui  va  jusqu’à  une  amphirnixie  qui,  bien  que  pro- 
visoire, n’en  est  pas  moins  réelle. 

Une  élimination  analogue  de  la  chromatine  paternelle, 
mais  plus  curieuse  encore  et  probablement  incomplète,  se 
retrouve  dans  le  croisement  de  deux  Oursins  ; Strongylo- 
centrotas  femelle  par  S phae rechinns  mêile.  Baltzer  (1909) 
a vu  qu’elle  se  produit  au  cours  des  deux  premières  divi- 
sions de  l’œuf  fécondé.  La  différence  principale  avec  le 
cas  précédent,  est  que  le  noyau  mâle  édifie  aussi  ses  chro- 
mosomes constitutifs,  sbus  leur  forme,  leur  nombre  et 
leur  aspect  normaux.  A chacune  des  deux  premières  ana- 
phases,  quelques-uns  d’entre  eux  restent  en  retard^  ne 
sont  pas  repris  par  les  noyaux  en  voie  de  reconstitütion 
et  finissent  par  disparaître  dans  le  cytoplasme. 

La  fécondation  des  œufs  de  Slrongyloce/drolas  par  du 
sperme  d’Arbacia  a des  suites  encore  plus  inattendues. 
Ici,  non  seulement  la  morphologie  de  la  fécondation  est 
normale,  mais  celle  des  premiers  stades  de  la  segmenta- 
tion l’est  également  (Baltzer.  1910).  Les  chromosomes 
mâles  et  femelles  participent  à tous  les  processus,  tout  en 
conservant  parfaitement  la  forme,  la  taille  et  le  nombre 
caractéristique  des  espèces  auxquelles  ils  appartiennent. 
Puis,  à un  moment  donné,  la  jeune  blastula  subit  une  sorte 
de  crise  pendant  laquelle  la  chromatine  paternelle  est 
brusquement  éliminée  des  noyaux.  Si  l’œuf  surmonte 
cette  crise,  il  peut  continuer  à se  développer  et  donne  un 
Pluteus  de  Strongylocentrotas 

^ Il  est  intéressant  de  noter  que  dans  le  croisement  inverse  : 
Arhacia  $ X Sphaerechinus^  cf,  il  se  produit  une  élimiriatioil 
des  18  chromosomes  paternels  dès  les  premières  mitoses  de 
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On  aura  certainepaept  remarqué  que  les  proisements 
qui  viennent  d’être  envisagés  constituent  une  série  réguliè* 
rendent  graduée,  au  cours  de  laquelle  on  voit  la  féconda- 
tion se  compléter  progressivement  î à son  point  de  départ, 
elle  est  presque  de  I4  parthénogénèse  ; au  dernier  terme 
elle  s’arrête  au  seuil  de  sa  réalisation  définitive.  Il  n’y 
manque  plus  que  l’incorporation,  à tout  jamais,  du  noyau 
apporté  par  le  spermatozoïde  étranger. 

Mais  il  est  un  aqtre  fait,  très  intéressant.  La  gradation 
de  la  série  se  mesure,  en  réalité,  h la  capacité  progressi- 
vement croissante  des  noyaux  spermatiques  de  vivre  dans 
un  protoplasme  étranger  pour  eux,  de  participer  à son  mé- 
tabolisme et  de  s’assimiler  les  substances  qu’ils  y trouvent. 

En  revanche,  les  manifestations  dynamiques  de  la  fé- 
condation se  produisent  toujours,  et  souvent  avec  une 
régulariîé  parfaite,  quand  le  spermatozoïde  a pu  toucher 
le  cytoplasme  ovulaire.  Si  le  centrosome  était  vraiment 
un  organe  permanent  de  la  cellule  et  s’il  jouait  le  rôle 
que  lui  attribue  la  cytologie  classique,  on  comprendrait 
mal  sa  plasticité,  son  pouvoir  de  s’adapter  aux  milieux 
les  plus  divers. 

Aussi  pensops-nous  que  nombre  d’auteurs  ont  été  trop 

segmentation.  Il  en  est  de  meme,  et  ceci  est  plus  remarquable 
encore,  dans  les  croisements  Echixius  $ ou  Strongylocentrotus  Ç 
par  Sphaerechinus-  çf , alors  que  les  inverses  marchent  très  bien 
et  sans  élimination  (Baltzer).  Les  chromosomes  de  Sphaere- 
chinus  font  donc  mauvais  ménage  avec  tpus  les  oeufs  d’une 
autre  espèce.  Cela  paraît  être  dû  à la  forme  et  à la  taille  de  cer- 
tains d’entre  eux,  qui  restent  en  retard  au  moment  de  l’ana- 
phase  et  ne  sont  pas  repris  par  les  noyaux-filles  en  reconstitu- 
tion. Dans  des  cas  de  ce  genre,  l’élimination  chromatique  est 
due  à des  causes  purement  mécaniques  et  la  capacité  ou  l’inca- 
pacité d’assimilation^ne^sont  pas  ep  cause, 
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loin  en  admettant  comme  certain  que,  dans  ces  croise- 
ments, les  centrosomes  delà  segmentation  ont  été  appor- 
tés par  le  spermatozoïde.  On  se  rappelle  que,  parmi  les 
manifestations  dynamiques  provoquées  par  l’activation  de 
l’œuf,  l’une  des  plus  frappantes  est  le  pouvoir  qu’acquiert 
le  cytoplasme  ovulaire  de  s’irradier  puissamment.  Le 
grain  qui  occupe  le  centre  de  l’énergide  dans  la  féconda- 
tion normale  est,  physiologiquement,  un  centrosome,  et 
il  est  très  admissible  qu’il  dérive  directement  de  celui  que 
possédait  le  spermatozoïde.  Mais  il  est  parfaitement  dé- 
montré que  des  grains  tout  à fait  analogues  peuvent 
prendre  naissance  dans  l’œuf  lui-même,  au  contact  d’un 
noyau  ou  même  de  détritus  nucléaires  (F. -R.  Lillie,  Ba- 
taillon, Herlant).  Que  l’on  considère  ou  non  ces  grains 
comme  de  simples  nœuds  de  coagula ti-.m  des  colloïdes 
protoplasmiques,  il  n’en  est  pas  moins  vrai  que,  fonction- 
nellement, ils  ont  la  valeur  de  centrosomes,  tels  que  les 
définissent  les  morphologistes. 

Nous  inclinons  donc  à croire  que  dans  la  fécondation 
partielle  hétérogène,  le  centrosome  qui  occupe  le  centre 
de  l’énergide  de  l’œuf  activé  n’est,  à aucun  titre,  un  or- 
gane importé  par  le  spermatozoïde,  mais  a pris  naissance 
sur  place,  et  est  avant  tout  la  conséquence  de  l’irradiation 
du  cytoplasme  ovulaire  provoquée  par  l’activation.  Si  l’on 
tient  à l’élever  au  rang  d’organe,  il  faut  le  considérer 
comme  formé  dans  l’œuf  et  par  l’œut  ; dès  lors  il  est  tout 
naturel  qu’il  y vive  et  s’y  développe. 

En  ce  qui  concerne  le  noyau,  sa  résolution  cyclique 
en  chromosomes,  sa  taille  et  l’aisance  avec  laquelle  la 
technique  histologique  le  met  en  relief,  rendent  son  étude 
plus  commode  : on  va  voir  qu’elle  est  aussi  plus  impor- 
tante et  surtout  plus  suggestive. 
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Le  perfectionnement  progressif  que  l’on  constate  dans 
la  série  des  fécondations  partielles  que  nous  avons  dressée 
est,  comme  nous  l’avons  remarqué  déjà,  essentiellement 
caractérisé  par  une  persistance  de  plus  en  plus  durable 
du  matériel  chromatique  rriâle  dans  le  noyau  de  l’œuf  fé- 
condé. Au  bas  de  la  série,  il  est  incapable  de  participer 
aux  actes  primordiaux  de  la  fécondation.  Mais  plus  on 
s’élève,  moins  se  font  sentir  les  conséquences  de  l’hétéro- 
généité des  gamètes  ; au  dernier  terme  qui  ait  été  décrit, 
le  noyau  spermatique,  non  seulement  se  fusionne  avec  le 
pronucleus  femelle,  mais  parcourt  plusieurs  fois  avec  lui 
le  même  cycle  évolutif  : il  se  divise,  il  augmente  sa  subs- 
tance aux  dépens  de  celle  de  l’œuf  ; il  assimile,  par 
conséquent,  des  éléments  nutritifs  du  milieu  où  il  se 
trouve. 

Cependant,  malgré  cette  adaptation  en  apparence  par- 
faite, à un  moment  donné  et  pour  une  cause  qui  nous 
échappe  encore  totalement,  une  incompatibilité  apparaît  ; 
au  lieu  de  continuer  à se  nourrir  et  à croître,  la  chroma- 
tine étrangère  est  elle-même  ou  bien  digérée,  ou  tout  au 
moins  expulsée. 

Or  il  est  un  point  sur  lequel  il  faut  insister,  parce  qu’il 
est  très  remarquable  : les  chromosomes  à' Arhacia,  par 
exemple,  introduits  dans  un  œuf  de  Strongylocentroius 
restent,  tant  qu’ils  vivent,  des  chromosomes  A Arbacia  ; 
ils  conservent  malgré  tout  leur  taille  et  leur  forme,  leur 
nombre  aussi  reste  le  même. 

Ce  fait  n'est  pas  un  mince  argument  en  faveur  des  idées 
régnantes  sur  la  permanence  et  la  continuité  des  chromo- 
somes. Nous  ne  reviendrons  pas  sur  ces  théories,  mais 
nous  devons  retenir  de  ce  qui  vient  d’être  dit,  que  deux 
substances  figurées,  de  composition  hétérogène,  vivant 
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une  vje  commune  dans  une  mênae  cellule,  conservent  une 
antQi^onïie  étonnante  et,  en  dépit  de  leurs  échanges  mu- 
tuels, gardent  leurs  caractères  distinctifs^.  Gela  prouve, 
nous  semble-t-il,  et  c’est  là  uue  acquisition  qui  est  loin 
d’être  négligeable,  que  de  grandes  différences  morpholo- 
giques ne  correspcndept  pas  nécessairement  à des  diffé- 
rences profondes  dans  la  constitution  physico-chimique 
des  protoplasmes. 

Dans  un  autre  ordre  d’idées,  l’élimination  précoce  ou 
plus  ou  moins  retardée  de  la  chromatine  mâle  dans  les  fé- 
condations hétérogènes  dont  le  produit  est  du  type  pure- 
ment maternel,  semble  être,  de  prime  abord,  un  puissant 
argument  en  faveur  de  l’idée,  défendue  par  O.  Hertwio, 
Strassburoer  et  tant  d’autres,  qui  localise  dans  le  noyau 
le  substratum  matériel  des  tendances  héréditaires. 

Il  n’en  est  rien  cependant  ; une  expérience  de  God- 
LfiwsKt  (1906),  que  nous  connaissons  déjà,  le  prouve 
abondamment. 

Ge  moment  est  venu  d’en  reparler  parce  que,  malgré 
ses  apparences  de  fécondation  parfaite,  le  croisement  effec- 
tué par  Godlewski  dot  en  réalilé  la  série  des  fécondations 
partielles  examinées  jusqu’ici. 

Cet  auteur  a pu  [féconder  des  œufs  d’Oursin  [Echinus 
ou  Strongylocentrotus)  par  du  sperme  d’un  Crinoïde, 
Antedon  rosacea.  Les  deux  pronuclei  copulent  entre  eux 
et  leurs  chromosomes  prennent  une  part  égale  aux  mi- 
toses de  segmentation.  A aucun  moment  on  n’observe 

1 L’idée  du  parasitisme  vient  ici  à l’esprit.  Mais  il  suffit  d’y 
réfléchir  un  peu  pour  voir  qu’elle  n’a  que  la  valeur  d’un  terme 
de  comparaison.  Dire  que  les  faits  dont  nous  parlons  sont  du 
parasitisme  est  une  explication  purement  verbale, 
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d’élimination  de  la  chromatiile  mâle  ; cëllé-ci  troüvë 
donc  dans  l’œuf  d’Oursin  toutes  les  conditions  nécessaises 
à son  accLoissément  et  à l’accomplissement  des  phâsës 
rythmiques  dé  son  activité.  La  fécoridatiotl  semble  pâL- 
faite  ; le  développement  marche  bien,  niais  il  se  fait  selon 
le  type  exclusivement  maternel  et  le  Pluteus  qui  éh  pro- 
vient est  très  purement  celui  d’un  Echinüs  oü  d’un 
Slrongylocentrotus. 

L’éloquence  de  ces  faits  est  suffisante  pour  que  ntil  ne 
s’étonne  que  Godlewsri  soit  de  ceux  qui  dénient  au 
noyau  le  monopole  exclusif  de  l’hérédité.  Laissant  pro- 
visoirement de  côté  ce  point  que  nous  discuterons 
ailleurs,  relevons  surtout  que  le  spermatozoïde  d’ A n/edbn 
a accompli  tous  les  actes  de  la  fécondation,  y compris  une 
amphimixie  nucléaire  probablement  définitive.  Pendant 
tout  le  cours  de  la  segmentation,  le  noyau  mâle  a donc 
profité,  au  même  titre  que  le  noyau  femelle,  de  la  syn- 
thèse de  chromatine  dont  l’œuf  est  le  siège  ; car  cette 
synthèse  paraît  être,  chez  l’Oursin  du  moins,  un  fait 
bien  démontré  (Masixg,  Godlewsri,  J.  Büry,  Kono- 
PACRA,  etc.) 

Il  est  étonnant,  il  faut  l’avouer,  que  dans  ces  condi- 
tions, le  mâle  n’exerce  aucune  influence  sur  le  cours  du 
développement,  mais  on  pourrait  y trouver,  sans  trop  de 
peine,  une  explication  vraisemblable  : il  ne  suffit  pas, 
pour  qu’une  fécondation  aille  jusqu’à  l’apport  de  tendances 
héréditaires,  que  le  noyaü  étranger  assimile,  c’est-à-dire 

^ Fauré-Frémiet  nie  qil’il  y ait  üne  synthèse  de  chroma- 
tine dans  Fœuf  d' Ascaris  en  segmentation.  Mais  il  est  fort  pos- 
sible que,  dans  ce  cas  spécial,  elle  soit  masquée,  ou  peut-être 
neutralisée,  par  la  « diminution  chromatique  » relativement 
considérable  subie  par  les  chromosomes  des  cellules  somatiques. 
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rende  semblable  à lui-même,  des  produits  de  synthèse 
du  cytoplasme  ; il  faut  encore  que  la  réciproque  soit  vraie 
et  que  le  chimisme  de  Toeuf  subisse  aussi  l’influence  de 
l’activité  fonctionnelle  du  noyau.  Cette  condition  est  à 
coup  sûr  nécessaire  pour  qu’une  fécondation  soit  suivie 
d’hybridation. 

Nous  ignorons  tout  de  cet  échange  réciproque,  mais 
nous  pouvons  supposer,  en  attendant  mieux,  que  les  chro- 
mosomes à' Aniedon  vivent  dans  l’œuf  d’Oursin  sans  rien 
lui  rendre,  en  retour,  qui  soit  capable  de  le  modifier  et 
d’influencer  sa  structure.  C’est  en  cela  que  le  croisement 
Echinus  x Aniedon  diffère  de  ceux  qui  sont  suivis  d’hy- 
bridation véritable  et  où  le  produit  offre  un  mélange  de 
caractères  paternels  et  maternels  ; car  alors  seulement  on 
peut  affirmer  que  la  fécondation  a 'été  totale. 

On  voit  donc  que  l’expérience  de  Godlewsri  réalise  le 
dernier  chaînon  de  la  série  inaugurée  par  celles  de  Ba- 
taillon et  de  Kupelwieser  ; avec  elle  la  fécondation  par- 
tielle s’arrête  au  seuil  de  la  fécondation  totale. 


Les  croisements  accompagnés  de  fécondation  partielle 
suggèrent  certains  rapprochements,  assez  intéressants  pour 
justifier  un  examen  attentif. 

Dans  tous,  sauf  dans  le  dernier,  la  chromatine  mâle  est 
éliminée  dès  les  premières  phases  du  développement  em- 
bryonnaire. Au  contraire,  dans  le  produit  à' Echinus  par 
Aniedon,  elle  ne  l’était  pas  encore  aux  stades  les  plus 
ultimes  sur  lesquels  l’observation  a pu  porter,  mais  tout 
incite  à croire  que  si  l’on  réussissait  à élever  dans  de 
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bonnes  conditions  ^ lesPlutei  obtenus,  on  verrait  se  pro- 
duire, à un  moment  donné,  l’épuration  nucléaire  ; et  si 
alors  les  organes  génitaux  étaient  formés,  il  est  à peu  près 
certain  que  l’observateur  non  prévenu  qui  y ferait  l’étude 
de  l’oogénèse  ou  de  la  spermatogénèse,  prendrait  l’élimi- 
nation de  la  chromatine  paternelle  pour  une  forme  spéciale 
et  un  peu  aberrante  de  la  réduction  chromatique  qui,  chez 
tous  les  êtres  vivants,  caractérise  spécifiquement  l’évolution 
des  produits  sexuels.  Gomme  conséquence  l’idée  naît  et 
se  précise,  que  cette  réduction  normale  pourrait  bien 
n’être,  elle  aussi,  que  l’élimination,  mais  après  un  long  et 
fructueux  usagé,  d’une  substance  étrangère  introduite  au 
moment  de  la  naissance  de  l’individu  par  l’agent  fécon- 
dant. 

Nous  pressentons  déjà  les  objections  multiples  que  l’on 
peut  opposer  à cette  interprétation  : les  unes  sont  de  prin- 
cipe, les  autres  de  fait. 

On  dira  que  nous  en  revenons  à l’ancienne  théorie, 
défendue  par  En.  Van  Beneden  (T883)et  par  Ch.  Sedg- 
wiGK  Minot,  de  l’hermaphroditisme  originel  des  cellules 
sexuelles  ; pour  eux,  en  effet,  la  formation  des  globules 
polaires  est,  en  réalité,  l’expulsion  des  éléments  mâles 
contenus  dans  l’œuf. 

Il  est  évident  que  les  travaux  récents  sur  l’origine  de  la 
sexualité  imposent  d’importants  correctifs  à l’hypothèse 
du  grand  embryologiste  belge,  mais  réduite  à l’idée  que 
la  maturation  nucléaire  est  l’élimination  de  la  chromatine 
paternelle,  elle  redevient  parfaitement  admissible. 

^ On  sait  que  l’élevage  des  larves  d’Echinodermes  les  plus 
normales  et  les  plus  vigoureuses  est  extrêmement  difficile 
(Cf.  Delage). 

L'œuf  (2®  éd,). 
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Tout  le  monde  se  rappelle  l’objection  capitale  qui  lui 
fut  faite  et  que  Ton  répète  parfois  encore  aujourd’hui  : si 
l’œuf,  quand  il  mûrit,  se  débarrasse  de  ce  qui  lui  vient  de 
son  père,  comment  le  produit  qui  en  naîtra  pourrait-il 
tenir  certains  caractères  de  ses  grands-parents  paternels  ? 
Cette  objection,  qui  a suffi  à faire  tomber  la  théorie  dans 
l’oubli  pendant  toute  une  génération,  n’a  pourtant  aucune 
valeur.  Elle  a son  point  de  départ  dans  la  notion,  alors 
nouvelle  et  prise  comme  article  de  foi  par  la  grande  ma- 
jorité des  biologistes,  que  toute  l’hérédité  est  dirigée  par 
un  plasma  germinatif  immuable,  un  idioplasme  probable- 
ment fixé  dans  les  chromosomes  qui  agissent  à la  façon  de 
« principes  directeurs  » et  peuvent  changer  ce  qui  les  en- 
toure sans  se  modifier  eux-mêmes. 

Mais  cette  notion  ne  résiste  pas  à la  critique  d’une 
saine  physiologie.  La  substance  d’un  spermatozoïde,  qui 
a vécu  pendant  toute  une  vie  individuelle  dans  un  œuf 
d’abord,  ensuite  dans  toutes  les  cellules  du  corps  de  l’em- 
bryon et  de  l'organisme  qui  en  procède,  qui  a imprimé 
sa  marque  tant  sur  le  développement  ontogénétique  que 
sur  les  caractères  personnels  de  l’adulte,  doit  avoir  laissé 
des  traces  dans  ce  milieu  ; elle  a dû  le  modifier  assez  dans 
l’intimité  de  sa  composition  pour  que  ces  traces  soient 
devenues  indélébiles,  même  après  la  disparition  de  la 
cause  qui  les  a produites. 

D’ailleurs  le  cytoplasme  de  l’œuf  mûr  d’une  génération 
donnée  a subi  pendant  toute  sa  maturation  l’influence  de 
la  chromatine  paternelle,  et  elle  s’est  exercée  notamment 
pendant  la  période  du  grand  accroissement  où  l’avenir 
ontogénétique  de  l’œuf  se  prépare.  L’élimination,  après 
cela,  des  chromosomes  paternels  apparaît  comme  l’achè- 
vement d’un  cycle  et  le  rejet  d’un  matériel  devenu  inutile. 
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Si  robjection  de  principe  peut  être  aisément  réfutée^  il 
subsiste,  contre  l’hypothèse  que  nous  défendons,  des  argu- 
ments de  faits  qui  sont  plus  graves.  Le  plus  important 
consisterait  à dire  que  si  elle  est  applicable  à l’oogénèse, 
elle  ne  l’est  pas  à la  spermatogénèse ; ici,  en  effet,  il  ne 
peut  pas  y avoir  d’élimination  de  chromatine,  puisqu’aux 
dépens  d’un  spermatocyte,  il  se  forme  quatre  spermato- 
zoïdes également  fonctionnels.  Mais  si  le  terme  d’élimi- 
nation n’est,  en  effet,  pas  applicable  en  l’espèce,  il  peut 
très  bien  être  remplacé  par  celui  de  disjonction. 

Certes  ce  changement  de  mot  prend  un  peu  l’apparence 
d’un  artifice  destiné  à sauver  la  théorie,  mais  telle  n’est  pas 
notre  pensée.  Nous  voyons  dans  la  disjonction  des  chro- 
matines paternelle  et  maternelle  au  cours  de  la  sperma- 
togénèse, un  moyen  extrêmement  simple  et  clair  d’ex- 
pliquer le  dimorphisme  des  spermatozoïdes  et  nous 
ajouterons  même  que  nous  n’en  voyons  pas  d’autre, 

Quel  que  soit  le  sort  que  l’avenir  réserve  à toutes  ces 
considérations,  il  nous  a paru  utile  de  les  développer, 
parce  que  des  données  de  la  fécondation  partielle  surgit, 
pour  la  première  fois  dans  la  science,  une  lueur  permet- 
tant d’entrevoir  la  causalité  d’un  phénomène  aussi  inex- 
plicable que  l'était  jusqu’ici  la  réduction  karyogamique. 


Nous  avons  parlé  de  la  parthénogénèse  artificielle,  en- 
visagée en  tant  que  technique  expérimentale  servant  à 
l’analyse  de  la  fécondation.  Il  existe,  chez  bon  nombre 
d’animaux,  une  parthénogénèse  naturelle’,  l’œuf  y est 
capable  d’un  développement  complet  et  normal  sans  l’in- 
tervention d’un  spermatozoïde.  Très  répandue  chez  les 
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Arthropodes,  on  la  trouve  aussi  à l’état  sporadique  dans 
d'autres  groupements  du  règne  animal  (Annélidcs,  Néma- 
todes, Gestodes,  etc.).  Le  plus  souvent,  elle  fait  partie 
d’un  cycle,  c’est-à-dire  qu’une  ou  plusieurs  générations 
parthénogénétiques  s’intercalent  entre  une  génération 
sexuée  initiale  et  une  autre  terminale  ; mais  il  y a des 
exceptions  à cette  règle  et  l’on  verra  plus  loin  que  cer- 
taines espèces  sont  capables  de  se  reproduire  indéfiniment 
par  voie  parthénogénétique^. 

Dans  le  premier  chapitre  de  ce  livre,  il  a été  dit  qu’au 
point  de  vue  physiologique,  la  parthénogénésë  naturelle 
faisait  une  transition  avec  la  génération  agame  et  spé- 
cialement la  sporulation  et  le  bourgeonnement.  S’il  est 
exact  que,  dans  certains  cas  (^^les  Méduses,  d’après  Ghün), 
le  bourgeon  procède  d'une  unique  cellule  du  corps  ma- 
ternel, le  rapprochement  devient  saisissant  et  ce  qu’il 
paraissait  avoir  d’artificiel  s’atténue. 

Néanmoins,  il  ne  faut  pas  perdre  de  vue  que  l’œuf 
parthénogénétique  n’en  reste  pas  moins  un  œuf,  c’est-à- 
dire  une  cellule  sexuelle  femelle  qui  a parcouru,  au  cours 
de  son  oogénèse,  la  série  des  transformations  par  les- 
quelles passent  tous  les  œufs.  On  ne  connaît,  à ce  point 
de  vue,  qu’une  différence  importante  : au  lieu  d’expulser 
deux  globules  polaires,  il  n’en  forme  souvent  qu’un.  Il  y 
a cependant  des  exceptions  et  parfois  la  maturation  est 
complète  et  régulière.  Tels  sont  les  œufs  dont  la  parthé- 
nogénèse  est  facultative  (Cf.  Hennegut,  1904)»  c’est-à- 


1 La  signification  biologique  des  cycles,  les  changements  qui 
peuvent  y être  apportés,  etc.,  sont  très  bien  traités  dans  le  livre 
de  Caullery  sur  la  sexualité.  Nous  ne  pouvons  qu’y  renvoyer 
le  lecteur.  Voir  aussi  le  livre  de  Godlewski,  1913. 
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dire  qui,  en  principe,  sont  destinés  à être  fécondés,  mais 
qui  peuvent  se  passer  du  spermatozoïde  si,  par  hasard, 
les  mâles  font  défaut  et  si  certaines  conditions  extérieures 
le  leur  permettent^. 

La  parthénogénèse  naturelle  d’un  œuf  ne  paraît 
pas  être,  au  point  de  vue  physiologique,  un  problème 
bien  compliqué  ; en  efiet,  pour  que  son  développement 
puisse  se  mettre  en  marche  et  se  dérouler  régulièrement, 
il  doit  lui  suffire  d’être  activé.  Or,  on  a vu  que  cet  effet 
peut  être  produit  par  les  agents  les  plus  divers;  chez  les 
Astéries  une  légère  élévation  de  température,  voire  un 
simple  secouage,  peuvent  suffire  à la  provoquer,  à condi- 
tion que  l’œuf  ait  commencé  sa  maturation  nucléaire. 

Dès  lors,  il  est  extrêmement  vraisemblable  que  le  dé- 
clanchement de  Tontogénèse,  dans  la  parthénogénèse  natu- 
relle, ressortit  de  causes  très  simples  : changement  d’état  du 
milieu  maternel  au  moment  de  la  ponte  ou,  après  celle-ci, 
influence  pure  et  simple  du  milieu  extérieur  nouveau  dans 
lequel  Lœuf  se  trouve  placé.  Le  problème  se  pose  donc  à nos 
yeux  sous  une  forme  telle,  que  l’expérience  qui  chercherait 
à le  résoudre  apparaîtrait  a priori  comme  la  vérification 
élémentaire  d’une  idée  presque  évidente  par  elle- 
même^. 

L'étude  des  potentialités  de  l’œuf  parthénogénétique, 
des  causes  et  du  mécanisme  de  sa  réaction,  etc.,  ne 

^ Nos  connaissances  sur  la  cytologie  de  la  maturation  dans 
.les  œufs  parthénogénétiques  sont  d’ailleurs  fort  incomplètes. 
Il  serait  fort  utile  que  cette  étude  fût  reprise  avec  les  méthodes 
techniques  dont  nous  disposons  actuellement. 

^ Il  est  vrai  que  la  vérification  d’idées  soi-disant  évidentes 
par  elles-mêmes  a été  bien  souvent  l’occasion  de  découvertes 
inattendues. 
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semble  donc  pas  devoir  être  très  féconde.  En  revanche^ 
l’explication  du  cycle  dans  lequel,  en  général,  il  est  inter- 
calé» la  recherche  des  facteurs  qui  ont  permis  l’établisse- 
ment de  ce  cycle  et  de  ceux  qui  peuvent  le  modifier  est 
beaucoup  plus  captivante. 

Il  serait  fort  intéressant  de  connaître  l’ensemble  des 
conditions  qui  assurent  l’alternance  régulière  des  généra^ 
tions  sexuées  et  des  générations  pcrthénogénétiques,  chez 
les  organismes  à sexualité  cyclique  comme  les  Rotifèreset 
beaucoup  d’insectes. 

Ces  questions,  malgré  leur  importance  biologique, 
n’ont  avec  celles  que  nous  traitons  ici  que  des  rapports 
lointains,  et  il  faudrait  de  longs  chapitres  pour  les  exposer 
avec  l’ampleur  qu’elles  méritent.  Le  lecteur  qui  voudrait 
se  familiariser  avec  elles  trouvera  dans  le  livre  dTlENNECUV 
(1904)  une  excellente  description  de  la  biologie  sexuelle 
d’un  certain  nombre  d'insectes,  et  dans  le  volume  que 
Caüllery  (igiS)  a consacré  aux  problèvues  de  la  sexua- 
lité, un  exposé  clair  des  recherches  dont  elles  ont  été 
l’objet,  appuyé  sur  une  critique  judicieuse. 

Un  point  seulement  retiendra  notre  attention.  L’œuf 
normalement  parthénogénétique,  avons-nous  dit,  est  un 
œuf  qui  n’a  plus  besoin  d’être  fécondé.  Cela  peut  être  un 
perfectionnement,  mais  on  peut,  avec  autant  de  raison, 
le  considérer  comme  une  dégradation.  Peu  importe 
d’ailleurs,  car  ce  qui  nous  intéresse  avant  tout,  c’est  de 
savoir  si  la  reproduction  parthénogénétique  peut  assurer 
indéfiniment  la  continuité  de  l’espèce. 

Bien  que  certains  faits  positifs  tendent  à accréditer  cette 
manière  de  voir,  on  peut  formuler  en  principe  qu’une  fé- 
condation doit  être  la  conclusion  naturelle  d’une  série  de 
développements  qui  se  sont  faits  sans  elle.  On  se  rappelle, 
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soit  dit  en  passant,  que  le  même  principe  s’ap- 
plique strictement  aux  divers  modes  de  reproduction 
agame. 

Telle  est  aussi  la  conclusion  à laquelle  a été  amené 
Marchal  à la  suite  de  ses  belles  recherches  sur  les 
Cherrnès. 

Le  cycle  de  ces  insectes  est  très  compliqué  : une  série 
de  quatre  générations  parthénogénétiques  successives, 
hétéromorphes,  s’intercale  entre  une  génération  sexuée 
initiale  et  une  autre,  terminale. 

Or,  chez  le  Ghermès  du  pin,  les  individus  issus  de 
formes  sexuées,  c’est-à-dire  les  fondatrices,  ont  une  des- 
cendance parthénogénétique  très  abondante  ; cette  fécon- 
dité diminue  progressivement  dans  les  générations  sui- 
vantes et  les  représentants  de  la  dernière  d’entre  elles, 
les  ailés  sexupares,  n’arrivent  plus  qu’à  pondre  un  petit 
nombre  d’œufs  d’où  sortiront  les  individus  sexués  qui  re- 
commenceront le  cycle  ; et  encore  faut-il,  pour  cela,  qu’ils 
aient  accompli  une  migration  active  sur  TEpicea  oriental. 
La  fécondation  est  donc  l’aboutissant  final  d’une  série  qui 
se  dégrade  peu  à peu  et  elle  semble  vraiment  sauver 
l’espèce  de  l’extinction  totale. 

Mais  il  faut  apporter  à cette  conclusion  une  restriction 
importante.  S’il  est  exact  qu’une  fécondation  soit  indis- 
pensable pour  que  l’espèce  se  maintienne  complète,  c’est- 
à-dire  successivement  représentée  par  les  individus  hété- 
romorphes des  diverses  générations,  les  formes  parthéno^ 
génétiques  peuvent  cependant  se  perpétuer  indéfiniment 
quand  les  conditions  nécessaires  à l’apparition  de  la  forme 
sexuée  viennent  à faire  défaut.  Ainsi  le  Chermes  pini  doit 
accomplir  sa  migration  sur  l’Epicea  oriental,  et  comme 
cçlui-ci  fait  défaut  dans  les  forêts  de  France,  la  forme 
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sexuée  avorte  ou  res  le  sans  descendance^.  La  race  fran- 
çaise du  Chermes  pini  se  reproduit  exclusivement  par 
parthénogénèse.  Elle  ne  paraît  pourtant  pas  près  de 
s’éteindre. 

Dans  son  étude  plus  récente  (1928)  sur  la  biologie  du 
puceron  lanigère  du  pommier,  Marchal  est  arrivé  à des 
conclusions  analogues,  Le  puceron  lanigère  a été  importé 
d’Amérique  en  Europe  au  xvin®  siècle.  En  Amérique, 
après  une  série  de  cycles  parthénogénétiques,  il  naît  sur 
le  pommier  en  septembre  ou  octobre,  au  milieu  des 
colonies  de  pucerons  aptères,  des  ailés  sexupares.  Ils 
émigrent  sur  l’orme  américain  et  chaque  î femelle  pond 
un  œuf  fécondé  dans  une  lente  de  l’écorce  de  l’orme.  De 
ces  œufs  sortent  des  fondatrices  qui  se  nourrissent  des 
bourgeons  de  l’orme,  puis  produisent  de  nombreux 
individus  parthénogénétiques  dont  certains,  ailés,  iront 
infester  les  pommiers  et  seront  la  souche  des  colonies 
aptères  qui  recommenceront  le  cycle.  Or,  en  Europe, 
les  ailés  sexupares  existent,  peuvent  donner  des  fonda- 
trices, mais  celles-ci  meurent  ou  sont  stériles.  Ce  sont 
des  individus  des  colonies  fixées  sur  les  pommiers, 
restés  aptères,  qui  se  reproduisent  indéfiniment  par 
parthénogénèse. 

La  reproduction  partbénogénétique  peut  donc  devenir 
indéfinie  sous  l’influence  de  certaines  conditionsde  milieu, 
mais  Marchal  a clairement  montré  que  ce  faciès  biolo- 
gique nouveau  est  tout  à fait  secondaire. 

Il  n’est  pas  inutile  de  rappeler  à ce  point  de  vue,  que 
chez  les  Protozoaires  aussi,  on  a pu  prolonger  pendant 


1 Marchal  en  voit  la  cause  dans  ce  qu’il  appelle  la  spanan- 
drie,  c’est-à-dire  l’absence  ou  la  rareté  excessive  des  mâles. 
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des  miDiers  de  générations  la  propagation  par  division 
(Woodruff)  ; il  n’en  est  pas  moins  vrai  que  c’est  la  conju- 
gaison qui  sauvera  Tespèce  de  l’extinction,  le  jour  où  elle 
en  sera  menacée. 

* 

» ^ 

Nous  nous  sommes  efforcé  dans  les  deux  chapitres  pré- 
cédents et  dans  celui-ci,  de  montrer  la  succession  des 
changements  que  subit  la  cellule  sexuelle  primordiale 
dans  sa  forme,  sa  composition  et  ses  propriétés  appa- 
rentes, jusqu’au  moment  où  elle  est  prête  à inaugurer 
l’ontogénèse  d’un  nouvel  organisme.  La  possibilité  même 
de  rattacher  les  uns  aux  autres  un  très  grand  nombre  de 
faits  et  de  pouvoir  les  ranger  dans  un  ordre  compréhensif 
et  satisfaisant  notre  logique,  met  sur  la  trace  des  lois  qui 
en  dirigent  la  manifestation. 

Nous  avons  pu  énoncer  quelques  unes  de  ces  lois,  et 
même  si  leur  formule  actuelle  ne  doit  être  considérée  que 
comme  provisoire,  elles  jalonnent  néanmoins  utilement 
la  route  qu’a  suivie  la  science. 

Nous  avons  étudié  l’œuf  au  cours  de  son  oogénèse 
jusqu’au  moment  où,  ayant  atteint  son  équilibre  de  ma- 
turation, il  devient  inerte,  son  métabolisme  s’arrêtant. 
Nous  savons,  partiellement,  ce  que  cache  cet  état  d’inertie 
qui,  s’il  dure  trop  longtemps,  n’a  d’autre  issue  que  la 
mort.  L’analyse  de  la  fécondation  a montré  par  quelle 
série  d’actes  le  spermatozoïde,  en  sauvant  la  vie  de  l’œuf, 
remanie  les  substances  qui  le  composent  et  rassemble  dans 
un  ordre  déterminé  les  pièces  d’un  mécanisme  qui  va 
pouvoir  se  mettre  en  marche. 

Alors,  le  développement  commence.  Nous  savons  «déjà 
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qu’il  ne  se  fera  pas  au  hasard  : il  y a des  localisations 
dans  l’œuf  et  elles  joueront,  dans  toutes  les  différencia- 
tions ontogénétiques,  un  rôle  essentiel. 

A ce  moment  s’ouvre  un  nouveau  chapitre  de  l’embryo- 
logie. Aux  questions  d’ordre  tout  à fait  général  que  nous 
avons  examinées  jusqu’ici  vont  s’en  substituer  d’autres,  de 
plus  en  plus  spéciales,  au  fur  et  à mesure  que  l’œuf  avan- 
cera dans  son  évolution^  C’est  à l'étude  de  quelques  unes 
d’entre  elles  que  seront  consacrées  les  pages  qui  vont  suivre. 


CHAPITRE  VI 

LA  SIGNIFICATION 
DE  LA  SEGMENTATION 

Sommaire.  — La  segmentation  n’a  que  la  valeur  d’un  morcelle- 
ment et  nullement  d’un  processus  morphogène.  — Notions 
des  potentialités  réelle  et  totale  des  blastomères.  — Œufs  à 
développement  en  mosaïque,  œufs  à développement  régu- 
lateur et  leurs  intermédiaires.  — Interprétation  de  ces  troi^ 
catégories  et  relations  qu’elles  affectent  entre  elles.  — Condi" 
tions  nécessaires  pour  que  les  phénomènes  régulateurs 
puissent  se  produire,  — Polyembryonie  naturelle.  — Signi- 
fication véritable  des  localisations  germinales. 


La  répartition  des  localisations  germinales  de  part  et 
d’autre  d’un  plan  de  symétrie  bilatérale  prépare,  avons- 
nous  vu,  le  tracé  du  développement  que  l’œuf  fécondé  va 
parcourir. 

Il  s’agit  maintenant  de  rechercher  : a)  la  nature  des  re- 
lations qui  peuvent  exister  entre  l’orientation  des  plans  de 
segmentation  et  la  répartition  des  localisations  germi- 
nales ; b)  la  signification  réelle  qu’il  convient  d’attribuer  à 
ces  dernières. 

Au  point  de  vue  purement  descriptif,  et  lorsqu’on 
s’adresse  à des  formes  bien  choisies,  la  segmentation 
paraît  êlre  un  processus  très  simple.  Elle  suit  une 
marche  régulière  et  les  plans  de  clivage  sont  générale- 
ment orientés  dans  un  sens  bien  déterminé  ; il  n’y  a 
peut-être  d’exception  que  pour  les  Méduses  (Zoja)  et 
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pour  certains  Vers  fortement  dégradés  par  le  parasitisme 
'(Halrin),  où  Tœuf  s’émiette  en  blastomères  d’une  façon 
quelconque. 

C’est  grâce  à cette  régularité  qu’on  a pu,  dans  bon 
nombre  de  cas  favorables  (Tuniciers,  Mollusques,  Anné- 
lides,  Planaires,  Echinodermes,  Nématodes),  établir  la 
destinée  de  chacun  des  premiers  blastomères  et,  par  con- 
séquent, de  chacune  des  parties  de  l’œuf,  en  en  suivant 
l’évolution  de  stade  en  stade  jusqu’à  la  constitution  d’une 
forme  larvaire  caractéristique^.  Dans  cet  ordre  d’idées, 
on  peut  dire  que  la  découverte  faite  par  W.  Roux  (i883) 
et  Pflueger  dans  l’œuf  de  grenouille,  puis  par  En.  Van 
Beneden  et  G.  JuLiN  (i884)  dans  l’œuf  d’Ascidie,  de  la 
coïncidence  du  premier  plan  de  segmentation  et  du  plan 
de  symétrie  bilatérale  de  la  larve,  marque  une  date  dans 
l’histoire  de  nos  connaissances. 

Elle  était  susceptible  de  diverses  interprétations  : Roux 
y vit  la  preuve  que  les  divisions  du  noyau  de  l’œuf  sont 
qualitativement  inégales  et  sa  « théorie  de  la  mosaïque  » 
a longtemps  reposé  sur  cette  idée  qu’il  a dû  complète- 
ment modilier  plus  tard  (1908);  la  manière  de  voir  qu’il 
a défendue  depuis  dans  de  nombreux  écrits,  profonds 
mais  parfois  quelque  peu  obscurs,  offre  maints  points  de 
contact  avec  celle  que  le  lecteur  trouvera  dans  ce  livre. 

Quant  à En.  Van  Beneden,  dès  ses  premiers  travaux 
sur  la  structure  de  l'œuf,  la  notion  de  sa  composition 
symétrique  bilatérale  lui  était  apparue  et  l’allure  de  la  seg- 
mentation chez  les  Tuniciers  lui  semblait  en  être  la  con- 
firmation. 

L’historique  de  ces  questions  nous  entraînerait  fort 


^ Nous  en  avons  déjà  parlé  au  chapitre  iv. 
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loin  ; l’espace  nous  étant  limité,  nous  allons  examiner, 
sans  autre  préambule,  comment,  à l’heure  actuelle,  on 
doit  comprendre  la  segmentation  en  tant  que  processus 
ontogénétique. 

En  définitive,  la  question  est  celle-ci  : le  fait  pour  un 
œuf  de  se  diviser  en  cellules  de  plus  en  plus  réduites 
jusqu’à  ce  qu’un  stade  blastula  soit  atteint,  n’est-il  qu’un 
découpage  de  bœuf  en  territoires  de  plus  en  plus  petits 
qui  se  différencieront  par  eux-mêmes,  ou  bien  crée-t-il 
quelque  chose  de  nouveau,  en  provoquant  par  lui-même 
une  différenciation  ? 

Le  lecteur  attentif  à l’exposé  que  nous  avons  fait  dans 
les  précédents  chapitres,  ne  doute  certainement  pas  de  la 
réponse  que  nous  donnerons  à cette  question.  La  segmen- 
tation, pour  nous  comme  pouf  la  plupart  des  embryolo- 
gistes qui  ont  mis  en  œuvre  la  méthode  expérimentale, 
est  uniquement  un  morcellement  de  l’œuf  et  n’a  par  elle- 
même  aucune  valeur  formative.  Elle  ne  crée  pas  de  nou- 
velles localisations  germinales,  elle  ne  déplace  pas  celles 
qui  existaient  et  elle  respecte  la  répartition  symétrique 
bilatérale  de  l’œuf.  Le  seul  fait  nouveau  qui  apparaisse 
souvent  pendant  qu’elle  se  poursuit,  c’est  que  les  poten- 
tialités régionales,  au  fur  et  à mesure  qu’elles  s’isolent  en 
des  blastomères  définis,  deviennent  plus  fixes,  plus  stables 
et  prennent  un  caractère  déterminatil  de  plus  en  plus 
impérieux  : la  composition  mosaïque  de  l’œuf  fécondé, 
qu’il  est  parfois  difficile  de  déceler  à ses  débuts,  s’affirme 
et  se  précise  avec  les  progrès  de  la  segmentation  (Edm.- 
B.  Wilson,  Fisghel,  etc.). 

Cette  conception  de  la  formation  des  blastomères  et  de 
l’acquisition,  par  eux,  de  leurs  propriétés  spécifiques,  a 
soulevé  de  nombreuses  controverses.  Que  de  discussions, 
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souvent  même  fort  acerbes,  ont  porté,  il  y a quelques 
années  surtout,  sur  l’isotropie  ou  l’anisotropie  de  l’œuf, 
sur  l’influence,  déterminante  ou  non,  de  l’orientation  des 
plans  suivant  lesquels  les  blastomères  se  séparent  les  uns 
des  autres,  etc.  ! 

Cette  époque  était  celle  où  l’embryologie  expérimentale, 
sous  l’impulsion  puissante  de  Roux,  commençait  à 
prendre  pleinement  conscience  de  ses  buts  et  de  ses  mé- 
thodes ; on  ne  distinguait  pas  toujours  l’essentiel  de  l’ac- 
cessoire et  surtout  on  était  enclin  à généraliser,  en  en 
exagérant  la  portée,  quelques  faits  saillants  que  les  re- 
cherches de  la  première  heure  avaient  mis  en  lumière. 
Roux,  H.  Driesgh  et  O.  Hertwig  ont  pris,  dans  ces  dé- 
bats, une  part  prépondérante. 

On  peut  retracer  les  étapes  de  l’acquisition  et  de  la  con- 
solidation de  nos  connaissances  sur  la  valeur  de  la  seg- 
mentation en  tant  que  processus,  en  rappelant  briève- 
ment les  aspects  successifs  qu'a  revêtus  le  problème  dans 
l’œuf  de  la  grenouille  rousse  (Rana  fusca)  où  il  a été 
pour  la  première  fois  formulé. 

Dès  ses  premières  recherches  sur  la  mécanique  du  dé- 
veloppement embryonnaire.  Roux  annonçait  que  le  pre- 
mier plan  de  segmentation  de  l’œuf  de  grenouille  coïnci- 
dait avec  le  plan  de  symétrie  bilatérale  de  l’embryon,  et 
que  la  destruction  par  piqûre  de  l’un  des  deux  blastomères 
qui  en  dérivent  avait  pour  conséquence  la  formation,  aux 
dépens  du  survivant,  d’un  hémiembryon  droit  ou 
gauche^  (fig.  38  A).  La  même  opération,  pratiquée  sur  des 
œufs  segmentés  en  quatre,  bien  que  donnant  des  résultats 

^ Roux  ajoutait,  et  il  a insisté  sur  ce  point  à diverses  re- 
prises, que  l’hémi embryon  pouvait  se2.compléter  ultérieure- 
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moins  nets,  provoquaient  aussi  la  formation  d’embryons 
partiels,  notamment  d’hémiembryons  antérieurs  Ce  fut 
l’origine  delà  théorie  qui  considère  la  segmentation  comme 
un  travail  de  mosaïque,  caractérisé  par  des  divisions  qua- 
litativement inégales  des  noyaux. 

O.  Herïwig,  quelques  années  plus  tard  (î8g3),  repre- 
nant les  expériences  de  Roux,  ne  les  confirma  pas.  Pour 
lui,  la  lésion  d’un  blastomère  altère  bien  le  développe- 
ment de  son  congénère,  il  y a production  de  monstres, 
mais  ceux-ci  sont  diverSj  quelconques,  souvent  non  ana- 
iysablesj  et  cette  variété  même  exclut  toute  possibilité 
d’une  comparaison  de  la  segmentation  avec  un  travail  de 
mosaïque.  Déplus,  en  comprimant  des  œufs  de  grenouille 
entre  deux  lames  de  verre  ou  dans  un  tube  étroit,  on 
force  les  noyaux  à se  répartir  tout  autrement  qu’ils  ne  le 
font  normalement,  et  cependant  on  obtient  quand  même 
des  embryons  normaux  : la  division  qualitativement  iné- 
gale des  noyaux  est  donc  une  erreur.  En  réalité  Tœuf  est 


ment,  par  un  processus  assez  complexe  qu’il  appelait  post- 
génération. 

Il  semble  bien  que  la  postgéüération  n’existe  pas,  ou  du 
moins  n’a  pas  la  signification  que  lui  accordait  Roux.  (Voir 
sur  ce  sujet  : Kurt  Ziegler,  Brachet  1904.)  E.  Làqueur 
(1909),  dans  un  travail  plus  récent,  a cherché,  mais  sans  y 
réussir,  à remettre  en  honneur  la  postgénération-  La  question 
de  la  postgénération  nous  paraît  définitivement  tranchée  par 
la  négative,  grâce  aux  recherches  de  Vintembèrgèr  {1929). 
En  éliminant  par  ponction  l’un  des  deux  premiers  blastomères, 
il  a obtenu  des  hémi embryons  latéraux  typiques,  sans  trace  de 
postgénération. 

^ Il  est  impossible  d’obtenir  des  hémiembryons  postérieurs 
pour  des  raisons  bien  connues  d’ailleurs,  mais  dont  l’exposé 
nous  entraînerait  trop  loin  (V.  à ce  sujet  Brachet,  1904). 
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isotrope,  les  premiers  blastomères  tiennent  leur  destinée 
ontogénétique,  non  pas  d’eux-mêmes,  mais  des  relations 
qu’ils  affectent  entre  eux,  des  actions  réciproques  qu’ils 
exercent  les  uns  sur  les  autres,  de  l’influence  du  milieu 
extérieur.  A la  même  époque  et  dans  les  années  qui  sui- 
virent, les  brillants  résultats  obtenus  principalement  par 
H.  Driesgh  en  appliquant  des  méthodes  analogues  à l’œuf 
des  Echinodermes,  apportèrent  un  puissant  renfort  à l’ar- 
gumentation d’O.  Hertwig. 

Mais  un  peu  plus  tard,  grâce  aux  recherches  de  Mor- 
gan, Morgan  et  Tsuda,  Morgan  et  Boring,  0.  Schlütze, 
Roux,  Kopsch  et  d’autres  encore,  l’origine  et  la  significa- 
tion du  croissant  gris  de  l’œuf  de  grenouille  furent  re- 
connues telles  que  nous  les  avons  décrites  dans  les  précé- 
dents chapitres. 

Dès  lors,  l’existence  d’un  plan  de  symétrie  bilatérale 
dans  l’œuf  fécondé,  donnait  à la  question  du  caractère  dé- 
terminatif ou  non  de  la  segmentation,  une  précision 
qu’elle  n’avait  pas  jusqu’alors.  On  reconnut  notamment, 
que  dans  60  ou  70  ®/o  des  cas  seulement,  le  premier 
sillon  de  segmentation  passe  très  approximativement  ^ par 
le  plan  de  symétrie  bilatérale  ; que  dans  8 à 10  % des 
œufs  il  lui  est  perpendiculaire,  et  que  dans  les  autres,  il 
fait  avec  lui  un  angle  variable  orienté  vers  la  droite  ou 
vers  la  gauche  (fig.  37).  (Morgam  et  A.  Boring,  iqoS  ; 
Brachet,  1903-1904,  Weigmann,  1927). 

Le  problème  à résoudre  expérimentalement  surgit  donc 
avec  une  grande  clarté  : la  composition  de  l’œuf,  spécia- 

1 Un  écart  de  10®  n’est  pas  appréciable  au  simple  examen 
extérieur.  Par  la  méthode  des  coupes,  nous  avons  constaté  que 
la  concordance  parfaite  n’existe  que  dan^  4o  à 5o  % des  cas. 
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lement  sa  symétrie  bilatérale,  est-elle  fixe  et  immuable 
dès  la  fécondation,  ou  bien  est-elle  susceptible  de  rema- 
niement pendant  la  segmentation  et  par  elle  ? La  destinée 
des  deux  premiers  blastomères  est-elle  toujours  de  donner 

A 


I 


I 

P 


Fig_  3-7,  OEuf  de  Bana  fasca  fécondé  (comparer  avec  la  figure  34),  vu 

par  son  hémisphère  inférieur.  La  zone  du  cioissant  gris  est  en  haut  de  la  fig.  ; 
A,  moitié  dorsale  de  l’œnf  ; P,  moitié  ventrale.  I— I,  Plan  de  symétrie  bilaté- 
rale et  de  i''®  segmentation  dans  les  cas  typiques,  II-II,  second  plan  de 
division  normal,  séparant  les  moitiés  dorsale  et  ventrale  de  l’œuf,  perpendi- 
culaire au  plan  de  symétrie.  45°  dr.  et  45®  g,,  premier-s  plans  de  division 
éventuels,  obliques  de  45®  vers  la  droite  et  vers  la  gauche,  par  rapport 
au  plan  de  symétrie  (D’après  A.  Brachet.) 


les  moitié  droite  et  gauche  de  l’embryon,  ou  bien  au  con- 
traire est-elle  variable  et  déterminée  par  la  position  du 
premier  plan  de  segmentation  vis-à-vis  du  plan  de  symé- 
trie bilatérale  de  l’œuf. 
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Les  faits  ont  donné  à ces  questions  une  réponse  qui 
semble  décisive  (Braghet,  1904)  ; voici  la  série  d’expé- 
riences sur  lesquelles  elle  repose  : au  moment  où  le  pre- 
mier sillon  de  segmentation  apparaît,  on  choisit,  dans 
une  ponte  naturelle  ou  artificielle  de  grenouille,  un  certain 
nombre  d’œufs  que  l’on  répartit  dans  quatre  vases  dis- 
tincts : a)  ceux  où,  pratiquement,  il  y a coïncidence  exacte 
entre  les  plans  de  segmentation  et  de  symétrie  bilatérale  ; 
b)  ceux  où  ces  deux  plans  sont  perpendiculaires  l’un  à 


Fîg.  38  a.  — Hémiembryon  latéral  gauche  de  Rana  fusca^  obtenu  par  piqûre  du 
blastomêre  droit,  lequel,  resté  en  place,  est  nécrosé  (D’après  A.  Brachet.) 

l’autre;  c)  ceux  où  ils  font  entre  eux  un  angle  de 45*^  ouvert 
vers  la  gauche  du  croissant  gris,  et  d)  ceux  où  cet  angle 
s’ouvre  vers  la  droite  (Voir  fig.  87.) 

On  tue  alors,  avec  une  fine  aiguille  légèrement  chauffée, 
l’un  des  deux  premiers  blastomères  ; le  survivant  se  déve- 
loppe et  donne  naissance  à un  embryon  partiel  dont  les 
caractères  sont  différents  dans  les  quatre  séries,  mais  uni- 
formes et  constants  dans  chaque  série  particulière. 

Dans  le  vase  a,  il  se  forme  des  demi-embryons  droits 
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OU  gauches  (fig.  38  a comp.  avec  fig.  37),  selon  que  Ton 
a piqué  le  blastomère  gauche  ou  droit. 

Dans  le  vase  6,  pour  des  raisons  qu’il  est  superflu  de  dé- 
velopper ici,  c’est  toujours  le  blastomère  diamétralement 
opposé  au  croissant  gris  qui  fut  détruit  (cf.  fig.  37).  Deux 
ou  trois  jours  après  on  y trouve  des  embryons  auxquels 
manquent  totalement  le  bourgeon  caudal  et  la  partie  du 
tronc  située  immédiatement  au  devant  d’elle.  En  revanche, 
la  tête  et  toute  la  partie  antérieure  du  corps  sont  bien 


Fig.  38  6 — Embryon  dorsal  de  Bana  fusca  obtenu  par  ‘estruclion  du 
blastomère  ventral  dans  un  cas  où  le  premier  plan  de  segmentation 
passe  selon  la  ligne  II-II  (fig,  Sy).  (D’après  A.  Brachet.) 


conformées  (fig.  38  6)^.  La  direction  du  plan  de  segmen^ 
tation  dans  la  série  c (fig.  87)  fait  que  l’un  des  blasto^ 
mères,  que  Ton  peut  appeler  antérieur  droit,  contient 
toute  la  partie  moyenne  et  la  corne  droite  du  croissant 
gris,  tandis  que  son  congénère  n’a  que  la  corne  gauche,  Si 


1 On  se  rappelle  que  nous  avons  dit  antérieurement  que  la 
tête  de  l’embryon  se  forme  dans  la  partie  la  plus  lai^e  du 
croissant  gris. 


394 


SIGNIFICATION  DE  LA  SEGMENTATION 


1 on  tue  ce  dernier,  il  se  forme  un  embryon  ffig.  38  c) 
dont  la  tête  est  normale,  mais  dont  le  tronc  devient  de 
plus  en  plus  partiel  au  fur  et  à mesure  que  l’on  se  rap- 
proche de  son  extrémité  caudale,  laquelle  manque  com- 
plètement : c’est,  en  somme,  un  trois-quarts  d'embryon 
antérieur  droit.  Enfin,  la  série  d,  qui  est  la  contre-épreuve 
de  la  précédente,  donne  les  résultats  présumés,  c’est-à- 
dire  qu  ils  sont  exactement  inverses. 


Fig.  38  c.  — Trois-quarts  d’embryon  antérieur  droit  de  Rana  fusca 
obtenu  par  destruction  du  blastomère  postérieur  gauche  dans  un  cas  où 
le  plan  de  segmentation  suivait  la  ligne  indiquée  par  45°  g‘  dans  la 
fig.  87.  (D’après  A.  Brachet*) 

On  voit  donc  que  dans  les  quatre  séries,  la  destinée  da 
blastomère  survivant  dépend  exclusivement  de  la  portion 
du  croissant  gris  qu  il  contient.  Par  une  méthode  ingé- 
nieuse d’irradiation  d’un  des  deux  blaslomères,  Vintem- 
BERGEH  (1928)  a entièrement  confirmé  l’exactitude  de  ces 
faits. 

Il  serait  à coup  sûr  impossible  de  donner  une  démons- 
tration plus  parfaite  de  l’importance  des  localisations  ger- 
minales dans  l’œuf  de  grenouille  et  de  prouver  avec  plus 
d’évidence  que  la  segmentation  n’est  qu’un  découpage. 
En  effets  la  conclusion  générale  des  faits  que  nous  venons 
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de  décrire  doit  être  énoncée  comme  suit  : dans  iœuj  fé- 
condé de  grenouille,  quelle  que  soit  Forientation  du  pre- 
mier plan  de  segmentation  par  rapport  au  plan  de  symétrie 
bilatérale,  celle-ci  se  maintient  intégralement  dans  tout  le 
cours  du  développement  ; toutes  les  parties  et  tous  les  or- 
garies  primordiaux  de  l'embryon  s' édifient  en  des  endroits 
déterminés  par  la  constitution  matérielle  et  dynamique  de 
l'œuf.  Les  localisations  germinales  sont  donc  bien  des 
zones  formatrices.  Fixées  en  leur  place  définitive  par  la 
fécondation,  elles  restent  immuables  et  la  segmentation 
n’y  change  rien  (Brachet,  1904). 

Du  même  coup,  le  désaccord  entre  Roux  et  O.  Hertwig 
disparaît,  au  moins  en  ce  qui  concerne  les  faits  : les  hé- 
miembryons de  Roux  existent  incontestablement  mais 
ils  ne  sont  pas  le  seul  résultat  possible  de  la  destruction 
d’un  des  deux  premiers  blastomères.  O.  Hertwig  en  a eu 
sous  les  yeux,  lui  aussi,  mais  son  attention  a été  surtout 
attirée  par  les  formes,  bizarres  à première  vue  et  inexpli- 
cables quand  on  n’en  connaît  pas  l’origine,  que  l’on  trouve 
régulièrement  dans  les  séries  6,  c,  et  d,  des  expériences  que 
nous  avons  décrites  plus  haut  Or,  nous  venons  de  voir 
que  ces  formes,  loin  d’appuyer  l’hypothèse  de  l’isotropie 
de  l’œuf,  prouvent  la  solidité  des  localisations  germi- 
nales. 

Voilà  donc  bien  établie  la  signification  de  la  segmenta- 
tion en  tant  que  processus  dans  l’œuf  de  grenouille  et, 

^ De  nombreux  auteurs,  après  Roux,  en  ont  confirmé  l’exis- 
tence. Elle  n’est  donc  plus  discutable. 

^ En  outre,  O.  Hertwig  a décrit  des  œufs  dans  lesquels  la 
lésion  destructive  avait  été  trop  forte  ou  trop  faible.  Les  formes 
que  l’on  obtient  alors  sont  souvent,  on  le  conçoit,  très  difficiles 
à analyser. 
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d*une  façon  plus  générale,  dans  Toeuf  des  Amphibiens 
On  peut,  sans  crainte  d’erreur  grave,  l’étendre  à tous  les 
œufs  où  les  localisations  germinales  ont  été  reconnues  ^ ; 
ceux  où  elles  paraissent  faire  défaut  sont  très  rares  et 
rentrent  progressivement  dans  la  règle  générale  au  fur  et 
à mesure  qu’on  les  étudie  de  façon  plus  approfondie. 
Nous  en  donnerons  quelques  preuves  en  choisissant  des 
œufs  où  les  trois  premiers  stades  de  la  segmentation  se 
passent  dans  le  même  ordre  que  chez  la  grenouille. 

L’œuf  des  Amphibiens  urodèles  est  un  objet  remar- 
quable pour  l’étude  expérimentale  de  l'ontogénèse  et  nous 
aurons  à en  parler  plus  longuement  dans  la  suite.  Toutefois, 
sauf  chez  l’Axolotl  et  le  Pleurodèle,  où  on  trouve  des 
traces  d’une  sorte  de  croissant  gris,  rien  n’indique  à 
l’examen  extérieur  l’existence  d’un  plan  de  symétrie 
bilatérale  ; une  expérimentation  assez  compliquée  permet 
seule  d’en  affirmer  l’existence. 

Néanmoins  W.  Vogt  (1926)  qui  a apporté  à la  méthode 
des  colorations  vitales  d’importants  perfectionnements,  a 
reconnu,  par  cette  méthode,  que  la  signification  de  la 
segmentation  est  exactement  la  même  chez  les  Urodèles 
que  chez  les  Anoures.  Dans  les  premiers,  les  variations 
dans  les  rapports  du  premier  plan  de  segmentation  et 


1 Les  recherches  de  Herlitzka  {1896)  et  certaines  de  celles 
de  Spemann  (1901-1903)  paraissent  en  contradiction  avec  les 
résultats  expérimentaux  qui  viennent  d’être  décrits.  Mais  on 
verra  plus  loin  que  cette  contradiction  n’existe  nullement. 

^ Cerfontaine  (1907),  dans  une  étude  très  soigneuse  de 
l’œuf  de  V Amphioxus,  y a reconnu  après  la  fécondation  une 
symétrie  bilatérale  qui  ressemble  fort  à celle  des  Amphibiens. 
11  a donc  aussi  des  localisations  germinales  et,  sur  ces  données 
nouvelles,  son  étude  expérimentale  mériterait  d’être  reprise, 
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du  plan  de  symétrie  bilatérale  de  l’embryon  sont 
peut-être  plus  grandes  encore  que  dans  les  seconds. 
Dans  les  cas  où  le  plan  de  symétrie  peut  être  repéré  sur 
l’œuf  d’Urodèle,  W.  Vogt  â vu  qu’il  se  maintient  pendant 
tout  le  cours  du  développement  embryonnaire.  Il  eh  ré- 
sulte. que  là  comniechez  les  Anoures,  la  destinée  réelle  des 
deux  premiers  blastomères  varie  dans  des  limites  fixées 
par  les  écarts  possibles  des  plans  de  première  segmen- 
tation et  de  symétrie  de  l’œuf. 

D’autre  part,  chez  les  Echinodermes  dont  l’œuf,  jusque 
dans  ces  dernières  années,  passait  pour  idéalement  isotrope, 
VON  UbischK  1925),  dont  les  recherches  ont  porté  sur  Echino- 
cyamus  et  dont  la  méthode  a été  celle  de  W.  Vogt,  a fait 
des  constatations  exactement  analogues  à celles  qui  vien- 
nent d’être  signalées  : il  n’y  a,  là  non  plus,  aucune  rela- 
tion obligatoire  entre  les  pians  de  symétrie  de  la  larve  et 
de  première  segmentation  de  l’œuf. 

Il  résulte  cependant  de  ces  recherches  de  Von  Ubisgh, 
comme  de  celles  faites  dans  un  but  analogue  par  Hôrstadius 
(1928)  et  par  Runnstrôm  (1926)  sur  divers  Oursins,  que 
si  la  relation  peut  être  quelconque  en  effet,  il  y a cepen- 
dant, Comme  chez  les  Amphibiens,  certaines  règles  de  pré- 
férence ; chez  les  Echinides,  par  exemple,  il  y a coïncidence 
entre  le  premier  plan  de  segmentation  et  le  plan  médian 
du  corps  de  la  larve  dans  plus  de  5o  0/0  des  cas,  tandis 
que  les  deux  plans  sont  perpendiculaires  dans  3o  0/0,  et 
obliques  dans  le  reste.  Chez  Echinocyamus ^ ce  rapport 
est  renversé.  La  rareté  relative  des  obliquités  est  une  indi- 
cation très  nette  en  faveur  de  la  nature  symétrique  bilaté- 
rale de  l’œuf  fécondé.  H y a d’ailleurs  des  espèces  où 
cette  symétrie  apparaît  à l’examen  extérieur  : Hénricia 
d’après  Runnstrôm  (1920). 
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Chaque  blastomère  a sa  destinée  ontogénétique  déter- 
minée par  la  qualité  et  la  quantité  des  matériaux  qu’il 
contient  et  qui  lui  ont  été  répartis  par  une  segmentation 
quelconque  de  Toeuf  fécondé.  Telle  est  la  conclusion 
principale  qui  se  dégage  de  la  lecture  des  pages  précé- 
dentes. 

Mais  nous  nous  hâtons  de  dire  qu’elle  n’est  valable 
dans  toute  sa  rigueur  que  lorsque  Toeuf  suit  un  dévelop- 
pement parfaitement  typique  ^ ; elle  n’a  de  portée  qu’au 
point  de  vue  purement  descriptif  et,  par  conséquent,  doit 
être  soumise  à une  analyse  plus  profonde. 

En  réalité,  elle  ne  fait  que  jeter  les  bases  du  grand  pro- 
blème de  la  potentiatiié  des  blastomères  qui  va  mainte- 
nant retenir  toute  notre  attention. 

L’étude  que  nous  avons  faite  jusqu’ici  des  localisations 
germinales  et  de  leur  répartition  dans  l’œuf  et  les  blasto- 
mères qui  en  dérivent,  nous  a permis  de  reconnaître  que 
telle  zone  de  l’œuf  ou,  ce  qui  revient  au  même,  tel  blas- 
tomère qui  en  occupe  la  place,  donnera  naissance,  au 
cours  de  ses  différenciations,  à telle  partie  déterminée  du 


Nous  entendons  l’expression  développement  typique  dans  le 
sens  analytique  que  Roux  (iqoS)  lui  attribue,  c’est-à-dire  un 
développement  dans  lequel  toutes  les  lois  de  l’ontogénèse  sont 
strictement  appliquées.  Typique  n’est  donc  pas  synonyme  de 
normal  : un  des  deux  premiers  blastomères,  isolé  de  son  congé- 
nère, pourra  donner  une  blastula  et  une  gastrula  normcdes,  par 
des  processus  normaux,  mais  un  semblable  développement  n’en 
est  pas  moins  atypique. 
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corps  de  l’embryon  à l’exclusion  de  toute  autre.  Nous  dé- 
signerons l’ensemble  des  facteurs  qui  provoquent  une 
semblable  évolution,  sous  le  nom  de  potentialité  réelle, 
traduisant  ainsi  en  français  le  terme  allemand  de  u pros- 
pektive  Bedeutung  » créé  par  H.  Dribsgh  dans  ce  but. 
La  potentialité  réelle  d’un  blastomère  c’est  donc  le  rôle 
qu’il  joue  dans  une  ontogénèse  tout  à fait  typique.  Un 
exemple  concret  fera  mieux  saisir  la  portée  de  cette  défi- 
nition : dans  l’œuf  de  la  grenouille  rousse,  quand  le  pre- 
mier plan  de  segmentation  coïncide  exactement  avec  le 
plan  de  symétrie  bilatérale,  nous  savons  que  les  deux 
premiers  blastomères  placés  de  part  et  d’autre  de  ce  plan, 
constitueront  respectivement,  au  terme  de  leurs  différen- 
ciations, les  moitiés  droite  et  gauche  du  corps  de  l’em- 
bryon. Leur  pouvoir  semble  s’arrêter  là  : c’est  leur  po- 
tentialité réelle.  Il  est  clair  qu’au  fur  et  à mesure  que  la 
segmentation  progresse  et  que  les  blastomères  deviennent 
plus  petits  et  plus  nombreux,  leur  potentialité  réelle  se 
réduit  et  se  limite  davantage.  Au  stade  où  ils  sont  au 
nombre  de  quatre,  chacun  d’eux  ne  peut  plus  former  que 
le  quart  de  l’embryon  ; quand  ils  sont  huit,  leur  rôle 
diminue  encore,  et  ainsi  de  suite. 

Mais  surgit  alors  la  question  de  savoir  si,  en  mettant  en 
œuvre  sa  potentialité  réelle,  un  blastomère  accomplit  vé- 
ritablement tout  ce  qu’il  peut.  Ne  reste-t-il  pas  en  lui  des 
propriétés  latentes,  inhibées  par  ses  connexions  avec  ses 
congénères  et  par  les  corrélations  fonctionnelles  établies 
entre  les  diverses  parties  de  l’œuf?  L’expérience  ayant 
parfois  répondu  affirmativement  à cette  question,  il  en  ré- 
sulte que  la  potentialité  réelle  peut  n’être  que  la  partie 
normalement  manifestée  d’une  potentialité  totale  plus  vaste 
et  dont  il  y aura  lieu  de  rechercher  l’étendue  dans  chaque 


300  SIGNIFICATION  t>E  LA  SEGMENTATION 

cas  particulier.  C’est  la  n prospektive  Potenz  » de 
H.  Driesgh 

L’existence  d’une  potentialité  totale  dominant  la  po- 
tentialité réelle  dans  les  blastomères,  si  elle  est  bien  dé- 
montrée, est  pour  la  science  une  acquisition  précieuse, 
parce  qu’elle  permet  de  mieux  comprendre  la  signification 
réelle  des  localisations  germinales  et  la  composition  des 
matériaux  qui  leur  servent  de  substratum.  Par  ailleurs  les 
notions  ainsi  acquises  apporteront  un  peu  de  lumière 
dans  certaines  manifestations  mystérieuses  de  la  matière 
vivante,  telles  que  la  régénération  et  les  divers  modes  de 
reproduction  agame  où,  à un  moment  donné,  une  cellule 
ou  un  groupe  de  cellules  manifestent  des  propriétés  dont 
rien  ne  trahissait  l’existence. 

Nous  allons  entrer  dans  le  détail  des  faits,  en  rappe- 
lant les  nombreuses  expériences  qui  ont  trait  à la  poten- 
tialité totale  des  blastomères.  On  verra  que  les  résultats 
expérimentaux  obtenus  jusqu’ici  autorisent  à distinguer 
trois  catégories  d’œufs,  qui  se  relient  d’ailleurs  par  des 
transitions  : a)  ceux  où  le  caractère  déterminatif  des  loca- 


1 Duesberg  (1926)  a critiqué  la  traduction  que  nous  avons 
donnée  des  expressions  de  Driesch  et  insisté  sur  la  difficulté 
de  traduire  exactement  en  français  certains  termes  techniques 
allemands.  Cette  difficulté  est  réelle,  mais  nullement  insurmon- 
table dans  le  cas  présent.  Les  mots  prospektive  Potenz  et 
prospektive  Bedeutung  sont  employés  par  Driesch  dans  leur 
sens  philosophique.  Dans  le  langage  de  la  philosophie  française 
ils  répondent  à ce  qu’ Aristote  et  les  scholastiques  appellent 
respectivement  la  puissance  et  l’acte,  ou,  plus  exactement 
encore,  dans  le  cas  de  l’œuf,  les  potentialités  en  puissance  et 
les  potentialités  en  acte,  c’est-à-dire  en  réalisation.  Nous  ne 
voyons  aucun  avantage  à introduire  dans  la  biologie  le  voca- 
bulaire de  la  métaphysique. 
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lisations  germinales  est  tel,  que  la  potentialité  totale  des 
blastomères  — nous  ne  parlerons  guère  que  des  deux  ou 
des  quatre  premiers  — outrepasse  peu  leur  potentialité 
réelle  ou  même  se  confond  complètement  avec  elle 
(Mosaïkeier  de  Fischel  et  des  auteurs  allemands)  ; b)  ceux 
où  la  potentialité  totale  est  plus  ou  moins  grande,  mais  ne 
peut  être  décelée  que  par  des  artifices  expérimentaux  com- 
pliqués ; c)  ceux  enfin  où  elle  se  manifeste  avec  une  telle 
facilité,  dans  les  jeunes  stades,  qu’elle  a fait  naître  l’idée 
de  l’isotropie  initiale  de  l’œuf  et  de  l’équivalence  des  pre- 
miers blastomères  (Regulationseier  des  auteurs  allemands). 

Dans  le  premier  des  groupements  que  nous  venons  de 
définir,  rentrent  les  œufs  des  Tuniciers,  des  Glénophores, 
des  Mollusques,  deV Ascaris 

Nous  avons  déjà  vu  combien  les  localisations  germinales 
sont  fixes,  précises  et  déterminantes,  combien  la  symétrie 
bilatérale  est  évidente  dans  l’œuf  fécondé  de  certains 
représentants  du  groupe  des  Tuniciers,  Le  premier  plan 
de  segmentation  divise  toujours  l’œuf  en  deux  blastomères 
qui  sont  droit  et  gauche  et  dont  la  potentialité  réelle  est  de 
former  les  moitiés  correspondantes  du  corps  de  la  larve 
urodèle. 

Or  CiiABRV  (1886),  à qui  l’on  doit  l’un  des  premiers  tra- 
vaux d’embryologie  expérimentale,  avait  montré  qu’en 

1 II  y en  a sûrement  d’autres  encore,  que  l’on  découvrira  au 
fur  et  à mesure  que  les  recherches  porteront  sur  un  matériel 
plus  vaste.  D’autre  part,  quand  nous  disons  les  Tuniciers  ou 
les  Mollusques,  nous  généralisons  peut-être  hâtivement,  sui- 
vant en  cela  une  vieille  habitude  de  morphologiste.  En  réalité, 
on  n’a  étudié  jusqu’ici  qu’un  ou  deux  représentants  de  chacun 
de  ces  groupes  ; il  y aurait  d’autant  plus  lieu  d’être  prudent 
que  la  stabilité  ou  la  labilité  des  localisations  germinales  n’ont 
certainement  rien  à voir  avec  le  système  zoologique. 
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détruisant  par  piqûre  l’un  de  ces  blastomères,  l’autre  se 
développait  en  un  hémiembryon  latéral.  Toutefois,  la 
description  de  Chabry,  parfois  un  peu  imprécise,  laissait 
place  à certains  doutes  et  tandis  que  les  uns,  comme 
Roux,  défendaient  la  nature  nettement  partielle  des 
larves  ainsi  obtenues,  d’autres,  et  tout  spécialement 
Driesgh,  leur  déniaient  ce  caractère.  Cette  discussion  n’a 
plus,  à l’beure  actuelle,  qu’un  intérêt  historique.  Les  ! 
recherches  plus  récentes  et  très  bien  faites  de  Gonklin  1 
(igob,  1911)  ont  montré  que  Chabry  et  Roux  avaient  ; 
raison.  Or,  jusqu  Ici,  on  n’est  jamais  parvenu  à faire 
donner  à un  blastomère  d’Ascidie  plus  que  ce  qu’il  donne 
dans  le  développement  normal.  On  se  rappelle,  d’ailleurs, 
la  précision  avec  laquelle  Gonklin  a pu  décrire  l’origine 
des  matériaux  constitutifs  des  localisations  germinales 
chez  certaines  Ascidies.  Le  blastomère  survivant,  droit  ou 
gauche,  forme  régulièrement  et  toujours,  une  hémimorula, 
une  hémiblastula,  une  hémigastrula,  etc.,  qui  ne  se  com- 
plètent pas.  Sa  potentialité  réelle  semble  donc  se  con- 
fondre avec  sa  potentialité  totale  : il  ne  peut  pas  plus  que 
ce  qu’il  fait  î 

Il  est  vrai  que  l’on  peut,  par  la  centrifugation,  déplacer 
les  matériaux  formateurs  (plasmes  de  Gonklin)  et  les 
répartir  dans  un  ordre  différent  de  la  normale.  Mais 
alors  on  obtient  des  segmentations  et  des  développements 
atypiques,  dont  les  caractères  dépendent  de  la  localisation 
que  l’expérience  a assignée  aux  plasmes  (Gonklin,  1924, 
Dursberg,  1926).  Cela  confirme  entièrement  les  résultats 
de  l’isolement  des  blastomères.  Dans  tous  les  cas,  ils 
deviennent  ce  que  leur  impose  la  composition  cytoplas- 
mique que  la  forme  du  découpage  de  l’œuf  leur  a attri- 
buée. 
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Les  Gténophores  sont  aussi  des  exemples  classiques 
d’œufs  en  « mosaïque  o.  Driesgh  et  Morgan  fiSgô)  et 
surtout  A.  Fischel  (1898,  igoS,  Yatsu,  1912)  en  ont 
fait  une  étude  soigneuse.  On  en  a si  souvent  parlé  dans 
les  livres  et  les  articles  de  vulgarisation  que  nous  pour- 
rons être  bref.  Beroë  adulte  est  un  organisme  très  simple  ; 
son  caractère  extérieur  le  plus  apparent  est  la  présence 
de  huit  rangées  de  palettes  vibratiles  dont  les  battements 
assurent  sa  locomotion  dans  l’eau.  Nous  noterons 
brièvement  les  principaux  résultats  des  travaux  de 
Fischel. 

Si  on  enlève  une  petite  partie  du  cytoplasme  dans  l'hé- 
misphère supérieur  de  l’œuf  fécondé,  on  constate  invaria- 
blement, dans  la  larve  qui  se  forme,  un  arrêt  de  déve- 
loppement localisé  dans  une  partie  déterminée  d'une  ou 
de  deux  rangées  voisines  de  palettes  vibratiles.  L’œuf  a 
donc  été  incapable  de  suppléer  à l’excision  d’une  minime 
portion  des  matériaux  formateurs  qu’il  contient,  ce  qui 
prouve  le  caractère  puissamment  déterminatif  des  locali- 
sations germinales. 

D’autre  part,  si  on  découpe  en  deux  ou  trois  fragments 
un  œuf  déjà  segmenté,  chacun  d’eux  continue  à se  déve- 
lopper et  donne  un  petit  Gténophore,  mais  qui  est  nette- 
ment partiel,  les  deux  ou  trois  larves  formées  possédant 
ensemble  les  huit  rangées  de  palettes  nécessaires  pour 
faire  un  individu  complet.  Enfin,  l’isolement  des  deux 
premiers  blastomères  aboutit  à la  formation  de  deux 
petites  larves  munies  chacune  de  quatre  rangées  de  palettes. 
Toutefois,  si  à ce  point  de  vue  les  embryons  sont  fragmen- 
taires, et  si  les  blastomères  isolés  n’ont  pas  manifesté 
d’autres  potentialités  que  celles  qu’ils  auraient  développées 
s'ils  étaient  restés  assemblés,  il  n’en  est  pas  tout  à fait  de 
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même  pour  d'autres  caractères.  Les  saccules  endoder- 
miques, notamment,  sont  parfois  par  leur  nombre  et  leur 
disposition,  un  peu  plus  complets  qu’ils  ne  devraient 
l’être  ; il  y a donc  eu,  à un  moment  donné,  une  ten- 
dance à la  régulation,  mais  trop  incomplète  et  portant 
sur  des  organes  trop  simples,  pour  que  l’on  puisse  son- 
ger à une  potentialité  totale  nettement  différente  de  la 
potentialité  réelle. 

Les  observations  de  Spek  (1926)  faites  sur  l’œuf  vi- 
vant de  Beroë  examiné  à Tultramicroscope,  tout  en  . ^ 
consacrant  les  données  expérimentales  qui  viennent  d’être 
résumées,  ouvrent,  à ce  qu’il  nous  semble,  la  voie  à des  j 
recherches  de  contrôle.  Sur  champ  noir,  la  couche  cor- 
ticale du  plasma  ovulaire  prend  une  belle  couleur  vert 
émeraude.  Avant  la  segmentation,  cette  couche  est  unifor- 
mément répandue  sur  toute  la  surface  de  l’œuf.  Au  mo- 
ment du  clivage  en  deux-  blastomères,  sa  viscosité  diminue 
et  elle  vient  s’accumuler  au  pôle  supérieur  d’où  partira 
le  sillon  de  division,  puis  elle  glisse  le  long  des  bords  de 
ce  sillon,  pour  enfin,  après  la  séparation  des  deux  pre- 
miers blastomères,  les  revêtir  d’une  nappe  continue  et 
régulière  (fig.  89).  Le  même  processus  se  répète  lors  de 
la  segmentation  en  4 et  en  8.  Mais  dès  ce  moment  la 
viscosité  du  plasma  vert  augmente  et  empêche  son  étale- 
ment cortical  postmitotique  ; il  reste  accumulé  dans  la 
partie  de  ces  8 blastomères  d’où  vont  s^isoler  les  8 micro- 
mères primaires  du  stade  à 16  blastomères  ; il  passe  donc 
presque  en  entier  dans  ces  micromères.  Ce  qui  en  reste, 
se  retrouvera  plus  tard  dans  les  micromères  secondaires 
et  les  mésomères.  Le  plasma  vert  est  donc  essentiellement 
caractéristique  des  cellules  ectodermiques  futures  avec 
les  rangées  de  palettes  ciliées. 
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L’œuf  des  Gténophores  n’a  donc  ses  localisations  ger- 
minales définitivement  mises  en  place  que  quand  il  a 
achevé  de  se  segmenter  en  8,  et  on  s’explique  que  Fischel 
ait  observé  qu  un  micromère  isolé  du  stade  i6  donne 
une  rangée  de  palettes,  tandis  qu’un  macromère  du  même 
stade  ne  le  peut  pas. 

Penners  (1924),  chez  Tahijex,  a fait  des  observations 
qui  sont  à rapprocher  de  celles  de  Spek. 

Nous  ne  noterons  qu’en  passant  le  caractère  très  stricte- 
ment déterminatif  de  la  segmentation  chez  Y Ascaris  mega- 


Fig.  89  a et  6.  — Première  segmentation  de  l’œuf  de  Cténophorç. 

(D’après  Spek  ; tiré  de  Schhip,  1929.) 

locephalüy  affirmé  par  les  recherches  expérimentales  con- 
cordantes de  miss  Stevens  ( 1 909) , de  Boveri  ( 1 909- 1910), 
de  Fauré-Frémiet  et  de  Sghleip.  Le  développement  de 
ce  Nématode  est  très  compliqué  et  pour  faire  saisir  l’in- 
térêt spécial,  très  réel  d’ailleurs,  qui  s’y  attache,  nous 
serions  obligés  d’entrer  dans  de  longs  détails  descriptifs 
qui  nous  feraient  sortir  de  notre  sujet. 

Les  Mollusques,  enfin,  ont  fait  l’objet  de  recherches 
fort  intéressantes  que  l’on  doit  à Grampton  (1896),  et 
surtout  à Edm. -B.  Wilson  (1904).  G’est  le  Dentale  qui. 
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dans  les  mains  de  cet  expérimentateur,  a donné  les  résul- 
tats les  plus  remarquables. 

Nous  savons  déjà  (voir  chapitre  I\)  que  dans  cet  œuf 
les  localisations  germinales  sont  précoces  et  stables.  Après 
la  fécondation  il  apparaît,  au  seul  examen  extérieur,  très 
nettement  différencié  : les  régions  polaires,  supérieure  et 
inférieure,  d’aspect  clair,  sont  séparées  l’une  de  l’autre  par 
une  large  bande  équatoriale  pigmentée  (fig.  4o).  La  zone 
hyaline  inférieure  porte  habituellement  le  nom  de  lobe 


Fig.  4o.  — Œuf  fécondé  de  Dentale  (D’après  Edm.  B.  Wilson.) 

Fig.  4i.  — Première  segmentation  de  l’œuf  de  Dentale;  stade  en  trèfle. 

Le  lobe  polaire  fait  une  volumineuse  saillie.  (D’après  Edm.  B.  Wilson). 

vitellin  ; il  est  plus  simple  et  plus  exact  de  l’appeler,  avec 
Wilson,  lobe  polaire.  Au  moment  où  le  premier  sillon  de 
segmentation  déprime  le  pôle  supérieur  de  l’œuf,  le 
lobe  polaire  gonfle  et  fait  au  dehors  une  hernie  saillante 
(fig.  4i)  ; le  sillon,  dans  sa  progression  et  son  exten- 
sion vers  le  bas,  passe  au-devant  de  cette  hernie,  de  telle 
sorte  que  lorsqu’il  est  devenu  complet,  le  lobe  polaire  se 
trouve  incorporé  tout  entier  dans  l’un  des  deux  premiers 
blastomères  (fig.  42).  On  voit  par  cette  simple  descrip- 
tion que,  grâce  à l’excentricité  de  la  saillie  faite  par  le 
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lobe  polaire,  l’œuf  du  Dentale  extériorise  une  structure 
symétrique  bilatérale  dont  le  plan  est  coupé  perpendicu- 
lairement par  celui  de  la  première  division.  Les  deux  pre- 
miers blastomères  sont  done  inégaux  au  point  de  vue  de 
la  répartition  des  substances  de  l’œuf  ; ils  ne  sont  pas  droit 
et  gaucbe  comme  chez  les  Tuniciers,  mais  plutôt  anté- 
rieur et  postérieur. 

Si  l’on  excise  le  lobe  polaire  au  moment  où,  projeté 
vers  l’extérieur,  il  donne  à l’œuf  la  forme  d’une  feuille 
de  trèfle,  la  segmentation  se  poursuit,  le  développement 


Fig.  42.  — Achèvement  de  la  première  segmentation  de  l’œuf  du  Dentale. 

Le  lobe  polaire  est  rentré  dans  le  blastomère  situé  à droite  de  la  figure. 

(D’après  Edm.  B.  Wilson.) 

marche,  mais  la  larve  trochophore,  au  lieu  d’avoir  sa  com- 
position normale  (fig.  43),  est  très  incomplète  : il  lui 
manque  l’organe  apical  et  toute  la  partie  posttrochale, 
c’est-à-dire  tout  ce  qui  se  trouve  en  dessous  de  l’anneau 
cilié  sou  s -équatorial  (fig.  44  comparer  avec  fig.  43). 
On  obtient  régulièrement  ce  résultat  dans  toutes  les  expé- 
riences ; les  localisations  germinales  sont  donc  assez  ri- 
gides pour  qu’une  perte  de  substance,  en  un  point  dé- 
terminé de  l’œuf,  soit  suivie  d’un  arrêt  de  développement 
portant  toujours  sur  les  mêmes  régions  de  la  larve. 

Si,  d’autre  part,  on  attend  que  la  première  segmentation 

L’œuf  (2®  éd.^.  Il 
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fsoit  achevée  et  si  on  sépare  alors  les  deux  blastomères 
?run  de  l’autre,  on  constate  qu’ils  se  développent  tous 
deux,  mais  avec  des  résultats  très  différents.  Le  blasto- 
I mère  postérieur,  dans  lequel  le  lobe  polaire  est  incorporé, 
I donne  une  trochophore  qui  ne  diffère  de  la  normale  que 


Fig.  43.  — Larve  trochophore  normale  de  Dentale. 

(D’après  Edm.  B.  Wilson.) 

Fig.  44.  — Trochophore  partielle  de  Dentale  obtenue  par  excision  du  lobe 
polaire  au  stade  en  trèfle.  (D’après  Edm.  B.  Wilson.) 


par  sa  taille  plus  petite  ; l’autre,  au  contraire,  ne  donne 
qu’une  larve  très  mal  conformée  et  dépourvue,  notam- 
ment, d’organe  apical  et  de  région  posttrocbale. 

Des  observations  du  même  ordre  ont  été  faites  par 
Grampton  (1896)  c\\Qz  Ityanassa  et  par  Gonklin  (1910), 
çhez  Crepidula, 
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La  potentialité  des  deux  blastomères  est  donc  très 
inégale  : l’un  d’entre  eux,  le  postérieur,  est  capable  d*une 
évolution  plus  complète  que  celle  qu’il  subit  normale- 
ment, puisqu’il  ne  manque  rien  à la  trocbophore  qui  en 
est  issue.  Il  manifeste  donc  une  potentialité  totale  un  peu 
plus  grande  que  sa  potentialité  réelle.  L’autre,  au  con- 
traire, ne  fait  rien  de  plus  que  s’il  était  resté  en  rapport 
avec  son  congénère. 

Nous  connaissons  aussi  l’origine  de  cette  différence  : 
leur  composition  cytoplasmique  n’est  pas  la  même.  De  par 
l’orientation  du  premier  plan  de  segmentation,  une  partie 
des  matériaux  de  l’œuf,  dont  l’expérimentation  avait  déjà 
démontré  l’importance  formatrice,  s’est  trouvée  exclue  de 
l’une  des  deux  cellules  qu’il  sépare. 

Il  ressort  de  cet  aperçu  que  l’œuf  du  Dentale,  bien 
qu’appartenant  au  même  groupement  que  ceux  des  Tuni- 
ciers  ou  des  Gténophores,  s’en  écarte  cependant  par 
des  caractères  assez  tranchés  pour  qu’il  établisse  une 
transition  avec  les  œufs  de  la  seconde  catégorie  définie 
plus  haut,  dans  lesquels  la  potentialité  totale  des  premiers 
blastomères  est  rendue  évidente  par  des  artifices  expéri- 
mentaux plus  ou  moins  compliqués. 

Le  type  de  cette  catégorie  est  l’œuf  des  Amphibiens. 

Ce  que  nous  savons  de  lui  porterait  à croire  que  sa 
segmentation  est  un  travail  de  mosaïque  fixe  et  rigide;  il 
n’en  est  rien  cependant. 

On  a constaté  de  longue  date  que  si  on  isole,  chez  le 
triton,  les  deux  premiers  blastomères  au  moyen  d’un  fin 
fil  de  soie  ou  d’un  cheveu  enserrant  le  sillon  qui  les  sépare, 
il  peut  se  former  deux  larves  normales,  bien  que  natu- 
rellement de  taille  réduite  (Herlitzka). 

On  sait  aujourd’hui  que  de  si  beaux  résultats  ne 
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s’obtiennent  que  dans  des  conditions  déterminées  (Spe- 
MANN,  1908,  1918,  Falrenberg,  Mangold,  Ruud  et 
Spemann).  Nous  avons  noté  précédemment  que  dans 
l’œuf  des  Urodèles  comme  dans  celui  des  Anoures,  le 
premier  plan  de  segmentation  peut  coïncider  avec  le 
plan  de  symétrie  bilatérale,  mais  peut  aussi  lui  être  per- 
pendiculaire et  même  faire  avec  lui  des  angles  variables. 
La  destinée  des  blastomères  du  Triton  ou  de  l’Axolotl 
est  donc  soumise  au  même  déterminisme  que  chez  la 
grenouille  et  elle  varie  dans  les  mêmes  limites. 

Or  les  recherches  de  Spemann,  Falkenberg,  Ruud, 
Mangold  ont  démontré  qu’on  ne  peut  obtenir  deux  em- 
bryons jumeaux  par  l’isolement  des  deux  premiers  blas- 
tomères de  l’œuf  du  Triton,  que  quand  le  plan  qui  les  sé- 
pare coïncide  avec  le  plan  de  symétrie,  c’est-à-dire  quand 
ces  deux  blastomères  sont  respectivement  droit  et  gauche 
et  ont  comme  potentialité  réelle  de  former  les  moitiés 
correspondantes  du  corps  de  l’embryon  futur. 

Quand  les  deux  plans  sont  perpendiculaires,  l’œuf  se 
trouve  divisé  en  un  blastomère  « dorsal  i)  contenant  le 
matériel  qui  édifiera  les  organes  axiaux  (système  nerveux 
central,  chorde  dorsale,  somites  mésoblastiques)  et  un 
blastomère  ventral  pourvu  seulement  du  substratum  de 
la  partie  ventrale  du  corps  (cf.  fig.  87).  Dans  ces  condi- 
tions l’isolement  des  deux  blastomères  donne  des  résultats 
très  différents.  Le  dorsal  en  se  développant  forme  un 
embryon  de  taille  réduite,  mais  normal,  avec  un  système 
nerveux,  une  chorde  et  des  myotomes  bien  conformés. 
Le  blastomère  ventral  se  divise  aussi,  mais  ne  parvient  qu’à 
devenir  un  amas  cellulaire  « ventral  » sans  trace  d’or- 
ganes dorsaux.  Leur  destinée  est  donc  exactement  ce  que 
faisait  prévoir  leur  composition  matérielle. 
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Ces  faits  importants  ont  été  établis  par  des  techniques 
diverses  et  les  expériences  n'ont  pas  seulement  porté  sur 
des  œufs  segmentés  mais  sur  des  blastulas  et  de  jeunes 
gastrulas.  En  effet,  chez  le  triton,  ce  n’est  guère  que 
quand  la  gastrulation  commence  qu’on  peut,  grâce  à la 
position  de  l’encoche  blastoporale,  repérer  aisément  le 
plan  médian  sagittal  et  le  plan  frontal  qui  lui  est  perpen- 
diculaire. 

L’encoche  blastoporale  à ce  moment,  a la  valeur  du 
croissant  gris  dans  Tœuf  de  grenouille  et  l’expérience 
montre  qu'une  jeune  gastrula  d’Urodèle,  coupée  en  deux 
suivant  son  plan  de  symétrie,  donne  deux  embryons  com- 
plets, tandis  que  coupée  suivant  un  plan  frontal,  elle 
fournit  un  embryon  et  une  masse  cellulaire  purement 
ventrale. 

La  différence  essentielle  entre  les  Anoures  et  les  Uro- 
dèles  est  donc  que  chez  ces  derniers  chacun  des  deux 
premiers  blastomères,  quand  ils  sont  respecllvement  droit 
et  gauche,  est  capable  de  former  un  embryon  complet, 
tandis  que  chez  les  premiers  il  ne  peut  aller  au  delà  d’un 
hémiembryon  latéral. 

Les  blastomères  droit  et  gauche  de  l’œuf  du  triton  ont 
donc  une  potentialité  totale  supérieure  à leur  potentialité 
réelle;  ils  sont,  en  d’autres  termes  capables  de  régulation, 
et  nous  avons  en  mains  les  éléments  nécessaires  pour  dé- 
finir ce  qu’il  faut  entendre  par  là. 

Chacun  d’eux  contient  dans  son  cytoplasme  les  maté- 
riaux et  les  ressources  d’énergie  nécessaires  pour  former 
un  dos  d’embryon  parfait  : tête,  nuque,  tronc  avec  tous 
les  organes  qui  s’y  trouvent,  mais  par  moitié  seulement. 
Il  suffit  donc  que  ces  matériaux  se  déplacent,  glissent  le 
long  du  plan  de  séparation,  s’étalent  et  reprennent  leur 
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forme  en  croissant  complet,  pour  qu’une  structure 
symétrique  soit  reconstituée  et  que  le  plan  de  déve- 
loppement redevienne  bilatéral.  Ruud  et  Spemann  ont 
soigneusement  étudié  cette  restauration  sur  de  jeunes 
gastrulas  coupées  en  deux  et.constaté  que  le  nouveau  plan 
de  symétrie  fait  avec  le  plan  primitif  un  angle  largement 
ouvert. 

C’est  là,  sous  une  forme  élémentaire  et  aussi  intelli- 
gible que  possible  un  processus  de  régulation.  On  peut 
en  conclure  que  la  manifestation,  par  un  blastomère, 
d’une  potentialité  totale  supérieure  à sa  potentialité  réelle, 
dépend  de  deux  conditions  préalables  : il  faut  que  les 
localisations  germinales  renfermées  dans  son  cytoplasme 
aient  les  ressources  matérielles  et  énergétiques  nécessaires 
et,  en  outre,  qu’elles  soient  dans  un  état  physique  tel  que 
leur  fluidité  leur  permette  de  se  déplacer  sous  l’influence 
de  facteurs  dont  nous  ignorons  la  nature,  mais  parmi 
lesquels  la  tension  superficielle  joue  probablement  un 
rôle  important.  De  ces  deux  conditions  dépendent  le 
pouvoir  régulateur  d’un  œuf  ; sans  elles  il  est  et  reste 
une  mosaïque  stricte. 

Même  chez  les  tritons,  qui  ont  servi  à la  plupart  des 
recherches  dont  nous  parlons  ici,  la  régulation  des  blas- 
tomères  droit  et  gauche  est  rarement  parfaite  (Spemann  et 
Falrenberg,  1916,  Ruud  et  Spemann,  1922).  La  moitié 
nouvelle  est  presque  toujours  plus  petite  que  l’autre,  et 
le  reste  ; de  plus  si  la  tête  redevient  souvent  symétrique, 
il  y a fréquemment  absence  ou  insuffisance  de  reconsti- 
tution de  la  moitié  du  tronc  qui  regarde  le  plan  de 
symétrie  primaire.  Enfin,  et  ceci  tend  à indiquer  une 
différence  constitutionnelle  entre  le  blastomère  droit  et 
gauche,  l’embryon  issu  du  premier  a généralement  un 
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silus  inversas  des  viscères,  l’autre  pas  (Spemann  et  ses 
collaborateurs). 

Chez  les  Anoures,  rexpérimentation  à ces  stades  est 
beaucoup  plus  difficile.  Mc  Glendon  avait  bien  pu  enlever 
avec  une  fine  pipette  la  substance  d’un  des  deux  premiers 
blastomères  et  voir  son  congénère  édifier  un  embryon 
entier,  mais  Vintemberger  (1929),  par  le  même  procédé 
n’a  jamais  obtenu  que  des  hémiembryons  typiques,  sans 
indice  de  régénération.  Sous  cette  forme  la  question 
reste  ouverte,  mais  elle  a été  abordée  par  d’autres  mé- 
thodes. 

O.  ScHüLTZE  (1S95)  immobilise  des  œufs  de  grenouille 
segmentés  en  deux  entre  deux  lames  de  verre  et  les  re- 
tourne pôle  blanc  en  haut,  pôle  noir  en  bas.  Sous  l’in- 
fluence de  la  pesanteur  les  matériaux  se  déplacent  et 
l’axe  de  polarité  se  trouve  ainsi  renversé.  Le  développe- 
ment se  poursuit  néanmoins  et  on  voit  apparaître  dans  un 
bon  nombre  de  cas  deux  embryons  jumeaux  plus  ou 
moins  bien  conformés.  Th. -H.  Morgan  (iSqô)  a élégam- 
ment confirmé  cette  expérience  en  tuant  l’un  des  deux 
blastomères  avant  le  retournement  : le  blastomère  survi- 
vant donne  naissance  à un  embryon  entier. 

Nombre  d’auteurs,  depuis  lors  (Spemann,  Braghet, 
Drtesch  et  d’autres)  crurent  pouvoir  affirmer  que  chaque 
jumeau  procédait  d’un  des  deux  blastomères  et  que 
l’expérience  de  Sghultze  ne  pouvait  réussir  que  quand, 
dans  l’œuf  retourné,  les  plans  de  première  segmentation 
et  de  symétrie  bilatérale  coïncidaient.  La  pesanteur  per- 
mettait les  mouvements  et  tes  remaniements  nécessaires 
pour  faire  de  chaque  blastomère  l’équivalent  d’un 
œuf. 

Des  recherches  récentes,  faites  avec  beaucoup  de  soin, 
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ont  démontré  que  cette  interprétation  est  tout  à fait 
inexacte  (Schleip  et  Penners,  1926,  1926,  1928,  Penners, 
1929).  La  méthode  de  Sghültze  n’a  aucune  valeur  pour 
l’étude  des  potentialités  des  blastomères  chez  la  grenouille, 
mais  elle  n’en  reste  pas  moins  fort  intéressante  à d’autres 
points  de  vue. 

D’abord  on  peut  obtenir  des  embryons  doubles  en 
renversant  des  œufs  segmentés,  non  seulement  en  deiix 
mais'aussi  en  quatre  et  en  huit  ; le  résultat  peut  même 
être  atteint  avec  des  œufs  qui  viennent  d’être  fécondés 
(Penners,  1929).  En  outre  le  remaniement  provoqué  par 
la  pesanteur  se  fait  beaucoup  plus  lentement  qu’on  ne  le 
croyait,  dure  peut-être  24  heures  et  plus.  Il  se  produit 
pendant  que  l’œuf  se  segmente  ; c’est  donc  par  des 
déplacements  de  petits  blastomères  qu’il  s’achève  et  l’orien- 
tation du  premier  plan  de  segmentation  est  sans  influence 
appréciable  sur  lui. 

Le  remaniement  se  fait  donc  dans  l’œuf  entier  et 
pas  individuellement  dans  chacun  des  premiers  blasto- 
mères. Il  diffère  par  des  détails  dans  chaque  cas  parti- 
culier et  les  résultats  qu’il  amène  varient  dans  la  même 
mesure. 

Pour  Schleip  et  Penners  la  possibilité  d’une  gastrula- 
tion est  la  condition  nécessaire  pour  la  formation  d'un 
embryon  dans  un  œuf  retourné.  Elle  n’est  réalisée  qu’aux 
points  où  du  vitellus  blanc  touche  à la  substance  pig- 
mentée sur  une  étendue  suffisante  pour  permettre  une 
invagination.  En  principe,  il  pourra  se  former  une 
ébauche  embryonnaire  à chacun  de  ces  contacts.  Aussi 
voit-on  parfois  trois  embryons  prendre  naissance  et  pas 
seulement  deux. 

Que  devient  le  croissant  gris  dans  une  évolution  aussi 
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aberrante  ? En  général,  la  double  gastrulation  part  du 
point  qu’il  occupait  avant  le  renversement  ; on  comprend 
aisément  que  les  mouvements  de  remaniement  qui  se 
produisent  le  disloquent  et  le  coupent  en  deux  parties 
égales  ou  inégales.  Mais  cette  concordance  topographique 
souffre  des  exceptions  et  de  plus,  dans  les  œufs  retournés 
dès  la  fécondation,  il  n’y  avait  pas  de  croissant  gris 
apparent.  Les  auteurs  en  concluent  qu’il  doit  se  former, 
dans  ces  cas,  des  « centres  d’organisation  » nouveaux 
remplaçant  le  croissant  gris  normal.  Il  en  est  sans  doute 
ainsi  en  eflet,  mais  il  reste  probable  que  ces  « centres  » 
proviennent  de  la  dislocation  du  matériel  formateur  dont 
le  croissant  gris  n’est  que  la  marque  extérieure.  En 
somme,  l’œuf  de  grenouille  retourné  perd  sa  polarité  et 
sa  symétrie  bilatérale  et  est  impuissant  à les  remplacer 
complètement  par  d’autres.  Néanmoins,  les  matériaux 
formateurs  qu’il  contient  évoluent  où  ils  peuvent  et  comme 
ils  peuvent. 

Nous  pouvons  maintenant  passer  à l’examen  des  œufs 
de  la  3®  catégorie. 

La  facilité  avec  laquelle  les  phénomènes  régulateurs  — 
selon  l’expression  usuellement  employée  pour  désigner  le 
remaniement  des  matériaux  — se  produisent  chez  l’Oursin, 
a fait  considérer  leur  œul  comme  étant  presque  idéale- 
ment isotrope.  Il  a servi  à Driesch  de  point  de  départ 
pour  édifier  ses  concepts  des  systèmes  équipotenliels  avec 
, leurs  diverses  catégories  ^ et  il  est  le  principal  pivot  de  la 
I théorie  népvitaliste  du  même  auteur. 

I 1 A notre  connaissance,  c’est  Godlewskï  (1909)  qui  a fait  le 
I,  meilleur  exposé  des  idées  de  Driesch  et  qui  a donné  la  défini- 
I tion  la  plus  claire  des  notions  analytiques  parfois  subtiles  de  cet 
I auteur. 
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C’est  dire  que  l’œuf  d’Oursin  a fait  l’objet  d’innom- 
brables travaux,  d’ailleurs  fort  attachants.  Driesch,  Mor- 
gan, Boveri,  Herbst,  Garbowsri,  Jenrinson,  et  plus  tard 
Runnstrôm,  von  Cbisch,  Iîôrstadius,  ont  analysé  aussi 
profondément  que  possible  la  potentialité  des  blastomères 
issus  de  sa  segmentation. 

Nous  ne  pouvons,  malheureusement,  entrer  dans  le 
détail  de  ces  observations,  ni  retracer  la  succession  des 
étapes  qui  aboutirent  aux  notions  actuelles.  Pareille  ten- 
tative équivaudrait  à faire  l’historique  d’un  des  plus  grands 
chapitres  de  l’embryologie  expérimentale  ; tous  ceux  qui 
l’ont  vécu  en  connaissent  le  captivant  intérêt. 

Nous  nous  bornerons  à souligner,  parmi  les  faits 
connus,  ceux  dont  la  signification  commence  à se 
dégager  et  sont  plus  particulièrement  utilisables  pour 
cet  exposé. 

C’est  à Driesgh  (1891*1906),  l’un  des  fondateurs  de 
l’embryologie  expérimentale,  que  l’on  doit  les  premières 
recherches  expérimentales  sur  la  potentiabilité  des  blas- 
tomères issus  de  l’œuf  d’Oursin  ; elles  furent  fécondes  et 
nombre  défaits  observés  par  lui  restent  acquis  à la  science. 
Tout  le  monde  sait  que  ces  recherches  furent  le  point  de 
départ  des  spéculations  philosophiques  qui  conduisirent 
Driesgh  à un  néovitalisme  où  l’entéléchie  joue  un  rôle  es- 
sentiel. Elles  furent  reprises  dans  la  suite  par  de  nom- 
breux auteurs  et  tout  récemment  par  Runnstrôm  (1914 
1925-1928)  VON  Ubisgh  (1925,  1929)  et  Hôrstadius 
(1928)  qui  perfectionnèrent  les  méthodes  et  firent  un 
large  usage,  notamment,  des  colorations  vitales  localisées 
selon  le  procédé  de  W.Vogt.  Grâce  à cet  ensemble  de  tra- 
vaux la  signification  de  la  segmentation  de  l’œuf  des  Echi- 
nodermes  commence  à se  dégager  clairement  et  on  verra 
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qu’elle  s’encadre  aisément  dans  l’ordre  d’idées  développé 
dans  les  pages  précédentes. 

Rappelons  d’abord  que  l’œuf  des  Echinodermes  ne 
montre  en  général  aucun  signe  extérieur  d’une  symétrie 
bilatérale.  Il  n’y  a guère  que  chez  certaines  Holothuries 
et  chez  Asierina  gibhosa  que  la  forme  allongée  de  l’œuf  et 
la  répartition  de  ses  matériaux  cytoplasmiques  qui  oblige 
son  grand  axe  a s’incliner  sur  l’horizontale,  permettent  de 
tracer  un  plan  idéal  le  coupant  en  deux  moitiés  équiva- 
lentes. (Runnstrom  1920,  Hôrstadius,  1925).  Chez 
l’Oursin  la  symétrie  bilatérale  ne  se  montre  que  plus  tar- 
divement, lors  de  l’apparition  des  deux  bandes  de  mésen- 
chyme primaire  (Boveri  1910),  ou  sur  la  blastula  dont 
une  moitié,  sur  des  préparations  fixées,  est  formée  de 
cellules  prenant  plus  fortement  les  colorants  basiques 
(Jenrinson  191 1 . La  polarité  elle- même  n’est  pas  toujours 
aisée  à reconnaître,  sauf  chez  Paracentroius  lividas  grâce 
à l’existence  — inconstante  d’ailleurs  — de  l’anneau  rouge 
sous  équatorial  décrit  par  Boveri  et  à la  bande  jaune 
orangé  analogue  mais  non  identique,  visible  à l’ultra- 
microscope (Rünnstrôm  1928).  Ajoutons  enfin  que  chez 
les  Echinodermes  l’étude  anatomique  des  larves  partielles 
est  toujours’  délicate,  beaucoup  plus  difficile  et  peut-être 
moins  sûre  que  chez  les  Vertébrés,  en  raison  des  carac- 
tères mêmes  du  groupe. 

Quelques  mots  sur  la  marche  de  la  segmentation  nor- 
male dans  l’œuf  d’Oursin  sont  ici  nécessaires,  à titre 
d’entrée  en  matière.  Les  deux  premiers  plans  de  division 
sont  verticaux  et  perpendiculaires  l’un  à l’autre.  Les 
quatre  blastomères  ainsi  formés  découpent  l’œuf  en  quatre 
quartiers  et  ont  en  apparence  la  même  composition  maté- 
rielle. Pourtant  l’expérience  a montré  que  dans  plus  de 
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8o  % des  cas,  les  quatre  blastomères  sont  répartis  deux 
à deux  de  chaque  côté  du  plan  de  symétrie  bilatérale 
futur.  (Boveri,  Driesgh,  von  übisch  etc.)  (fig.  45  a,  et  b). 

Le  plan  de  division  est  équatorial  et  divise  l’œuf 
en  huit  blastomères  (fig.  45  b)  dont  les  quatre  inférieurs, 
dits  macromères,  contiennent  la  totalité  de  l’anneau  orangé 
de  Runnstrôm  et  la  presque  totalité  de  l’anneau  rouge  de 


Fig.  45,  a,  6,  c,  rf,  e,  f.  — Segmentation  (a,  b,  c,)  blastulation  {d,  e)  et 
gastrulation  (/)  de  l’œuf  d’oursin.  En  pointillé,  la  bande  pigmentée 
sous-équatoriale.  (D’après  Boveri;  tiré  de  Schlbcp,  1929.) 


Boveri.  Le  stade  i6  (c’est-à-dire  à i6  blastomères)  est 
atteint  de  la  façon  suivante:  lesquatre  cellules  supérieures 
se  divisent  suivant  un  plan  vertical  et  forment  ainsi  une 
plaque  de  8 u mésomères  » ; les  quatre  inférieures  se  di- 
visent aussi  mais  inégalement,  suivant  un  plan  oblique, 
en  un  gros  blastomère  ou  macromère  véritable  et  un  petit 
micromère  qui  occupe  la  zone  polaire  inférieure.  Il  y a 
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donc  8 mésomères,  4 macromères,  4 micromères,  les  pre- 
miers occupant  l’hémisphère  supérieur,  les  autres  l’hémis- 
phère inférieur(fig.  45  c). 

Passons  à l’étude  des  potentiabilités  des  blastomères  aux 
différents  stades  de  la  segmentation.  Les  deux  premiers 
blastomères,  isolés  l’un  de  l’autre  par  une  méthode  quel- 
conque, subissent  toujours  une  hémisegmentation  ty- 
pique (Driesch),  et  le  stade  i6  normal  est  remplacé  par 
un  stade  8,  composé  de  4 mésomères,  2 macromères  et 
2 micromères.  Ce  résultat  était  à prévoir  puisqu’une  moitié 


Fig  4®*  — Schéma  de  l’utilisation  des  matépiaux  dans  une  jeune  gastrula 
issue  d’une  hémiblastula.  A gauche,  hlastula  normale  ; la  ligne  verticale 
indique  le  plan  qui  la  divise  en  deux  moitiés.  (D’après  Hôrstadiüs  ; tiré 
de  ScHLEip.) 


d’œuf  fécondé  se  comporte  déjà  de  même  (V.  page  280). 
La  segmentation  continue  et  donne  naissance  à une  hémi- 
blastula (fig.  33)  qui  se  régularise  bientôt  en  se  fermant  ; 
pour  cela  les  mésomères  et  les  macromères  se  rejoignent 
et  s’accolent  au  bord  libre.  Le  pôle  supérieur  de  la  petite 
blastula  qui  résulte  de  cette  fermeture  est  une  néolorma- 
tion,  puisque  le  mésomère  qui  le  représentait  sur  l’hémi- 
blastula  est  venu  rejoindre,  à l’équateur,  le  macromère 
correspondant  (fig.  45 )•  (Hôrstadiüs).  Driesch  a montré 
depuis  longtemps,  et  cela  fut  maintes  fois  confirmé,  que 
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ces  petites  blastulas  gastrulent  normalement  et  de- 
viennent des  Plutei  qui  peuvent  être  normaux,  encore 
qu’ils  montrent  fréquemment  des  asymétries  qui  tra~ 
hissent  une  régulation  incomplète  (Runnstrôm.) 

L’œuf  fécondé  d’Oursin  doit  avoir,  nous  l’avons  vu, 
une  symétrie  bilatérale,  si  labile  qu’elle  puisse  être.  Il 
semble  donc  qu’il  ne  devrait  pas  être  indifférent  pour  la 
destinée  des  deux  premiers  blastomères,  qu’ils  soient,  de 
par  l’orientation  du  pian  qui  les  a divisés,  droit  et  gauche, 
ou  ventral  et  dorsal.  (Nous  laissons  de  côté  les  obliquités 
qui  ne  représentent  que  lo  à i5  % des  cas).  Ce  point 
dont  l’importance  n’échappera  pas,  n’est  pas  encore  élu- 
cidé. Il  est  bien  vrai  que  Plough  (1927)  range  les  résul- 
tats du  développement  des  deux  premier-s  blastomères 
isolés  chez  Arbacia  et  Echinarachnius  y en  quatre  groupes  ; 

1)  chacun  d’eux  donne  une  larve  dépourvue  de  squelette  ; 

2)  l’une  a un  squelette  complet,  l’autre  n’en  a pas  ; 3)  les 
deux  larves  ont  des  squelettes  incomplets,  formant  en- 
semble un  squelette  normal  ; 4)  elles  ont  chacune  un 
squelette  complet. 

Ces  observations,  si  elles  étaient  confirmées,  seraient 
intéressantes.  Pourtant  on  s’explique  mal  le  i®''  groupe. 
Le  2®  tendrait  à faire  croire  que  le  matériel  du  squelette 
futur  est  localisé  tout  entier  dans  le  blastomère  ventral  ; 
le  3"“®  qu’il  est  réparti  également  à droite  et  à gauche 
d’un  plan  de  symétrie  bilatérale,  ce  que  certaines  obser- 
vations de  Runnstrôm  tendent  à confirmer.  Ce  ne  sont 
encore  là  que  des  indices  d’une  symétrie  bilatérale  de 
l’œuf,  capable  de  limiter  la  potentiabilité  totale  des  deux 
premiers  blastomères.  Ces  indices  ne  sont  cependant  pas 
suffisants  pour  permettre  des  conclusions  fermes,  d’au- 
tant plus  qu’on  sait  depuis  longtemps  déjà  (Driesgh 
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1909,  Boveri  1907,  ScHAXEL  I9i4)  qu’uii  blastomère 
isolé  du  stade  4 peut  donner  naissance  à un  petit  Pluteus, 
à la  vérité  rabougri,  mais  qui  n’en  témoigne  pas  moins 
d’une  potentialité  totale  considérable  dans  le  blastomère 
d’où  il  est  issu. 

En  opposition  avec  cette  isotropie  presque  complète  se- 
lon les  plans  méridiens,  une  bétérotropie  précoce  et  caracté- 
ristique se  manifeste  entre  l’bémisphère  supérieur  (méso- 
mères) et  Phémispbère  inférieur  (macro-  et  micromères). 
Elle  existait  déjà  avant  la  segmentation  et  celle-ci  ne  la 
modifie  pas.  Nous  avons  déjà  vu  que  si  l’on  coupe  un 
œuf  d’oursin  en  deux  par  un  plan  équatorial,  l’hémisphère 
supérieur,  en  se  divisant,  donne  8 cellules  égales,  qui 
ne  sont  autres  que  les  mésomères  du  développement  nor- 
mal, tandis  que  l’inférieur  se  régularise  et  se  segmente 
comme  le  fait  un  œuf  entier. 

Dans  la  suite,  le  groupe  des  mésomères,  qu’il  soit  né 
d’un  œuf  coupé,  ou  qu’il  ait  été  isolé  d’une  morula  au 
stade  8,  ne  forme  jamais  qu’une  petite  vésicule,  pourvue 
d’une  touffe  de  cils  et  incapable  de  gastruler  (Hôrsta- 
Dius,  VON  Ubisgh)  tandis  que  les  macromères  isolés 
donnent  une  blastula  normale  qui  gastrule^et  devient  un 
Pluteus,  incomplet  il  est  vrai. 

Voilà  donc  des  localisations  germinales  primaires,  ayant 
leur  siège  dans  l’œuf  avant  la  segmentation,  qui  font 
que  les  mésomères  sont  incapables  de  régulation  et  ont  une 
potentialité  totale  qui  ne  diffère  pas  de  leur  potentialité 
réelle,  tandis  que  les  macromères  du  stade  8 sont  sus- 
ceptibles de  remanier  leur  composition  et  s’ils  ne  peuvent 
pas  devenir  totalement  les  équivalents  d’un  œuf,  s’en 
rapprochent  beaucoup. 

En  résumé,  l’œuf  d’Oursin  n’est  isotrope  ({\x  autour  de 


322 


LA  SIGNIFICATION  DE  LA  SEGMENTATION 


son  axe  de  polarité  ; la  répartition  des  matériaux  dans  le 
plan  horizontal  est  vague  et  les  différences  régionales  in- 
signifiantes. En  ce  sens  il  est  donc  un  œuf  pleinement  ré- 
gulateur. Le  long  de  l’axe  de  polarité,  au  contraire,  il  est 
déterminé  dès  la  fin  de  la  maturation  ; les  localisations  y 
sont  fixes  et  l’hémisphère  supérieur,  isolé  du  reste,  ne 
peut  guère  plus  que  quand  il  fait  partie  de  l’ensemble.  A ce 
point  de  vue,  il  est  donc  un  œuf  en  mosaïque  presque  pur. 

L’œuf  de  V A mphioxas  se  range  aussi  dans  la  catégorie 
des  oeufs  régulateurs.  Gerfontaine  (1907)  y a reconnu, 
après  la  fécondation,  des  traces  nettes  d’une  symétrie  bi- 
latérale dont  le  plan  coïncide,  en  règle  générale,  avec  celui 
de  la  première  segmentation.  Antérieurement  déjà,  Edm. 
B.  Wilson  (iSgS)  avait  montré  que  les  deux  premiers 
blastomères,  isolés,  peuvent  édifier  des  embryons  complets 
en  apparence  bien  conformés. 

Les  4 premiers  blastomères  sont  capables  aussi  de  se 
segmenter  quand  on  les  sépare  les  uns  des  autres  ; ils 
peuvent  même  gastruler  et  donner  des  embryons,  mais 
mal  conformés  et  incomplets.  Gonklin  (1924)  cependant 
n’a  jamais  pu  obtenir  4 embryons,  même  défectueux,  aux 
dépens  des  4 blastomères  d’un  même  œuf.  Quant  aux 
blastomères  du  stade  8,  il  est  douteux  qu’ils  soient  ca- 
pables d’aller  jusqu’à  la  gastrulation. 

Ges  expériences  semblent  indiquer  que  l’œuf  à’Amphi- 
oxas  a le  même  déterminisme  que  celui  des  Arnphibiens 
urodèles  et  que  ses  blastomères  ont  aussi  les  mêmes  po- 
tentialités totale  et  réelle.  Mais  il  nous  paraît  que  l’Am- 
phioxas  devrait  être  l’objet  de  nouvelles  recherches,  en 
partant  des  points  de  vue  modernes  et  en  prenant  comme 
points  de  repère  l’étude  minutieuse  que  Gerfontaine  a 
faite  de  la  segmentation.  r 
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Chez  les  Némertiens,  les  Méduses  (Zoja),  chez  d’autres 
encore  sans  doute,  le  pouvoir  régulateur  de  l’œuf,  comme 
on  pouvait  le  prévoir,  est  très  grand.  Il  en  est  encore  de 
même,  parmi  les  Vertébrés,  chez  les  Téléostéens.  Glapp 
(1891)  Th.  h.  Morgan  (iSgh)  et  plus  tard  Lewis  (1912) 
ont  reconnu  que  l’enlèvement  à l’œuf  de  Fandatiis  d’une 
notable  quantité  de  cytoplasme  dans  le  disque  germinatif 
n’altère  pas  le  développement  de  l’embryon.  Le  premier 
plan  de  segmentation  est  sans  rapport  avec  le  plan  de 
symétrie  de  la  larve  et  l’enlèvement  d’un  des  deux  pre- 
miers blastomères  ou  de  deux  blastomères  quelconques  du 
stade  4 n’empêche  pas  la  formation  d’embryons  normaux. 
Hoadley  (1929)  a récemment  confirmé  ces  observations 
et  reconnu  de  plus,  qu’au  stade  8,  la  destruction  de  deux 
blastomères  peut  aussi  n’avoir  aucune  influence,  mais  est 
cependant  parfois  suivie  de  la  production  d’embryons 
anormaux  auxquels,  notamment,  la  tête  peut  manquer. 

Nous  pensons  qu’on  peut  conclure  de  cela  que  c’est  au 
stade  8 que  le  travail  de  mise  en  place  des  localisations 
germinales  commence  à avoir  des  conséquences  vraiment 
déterminatives  ; mais  la  segmentation,  qui  se  fait  sans 
ordre  défini,  n’y  est  pour  rien  et  c’est  dans  l’œuf  envisagé 
comme  un  tout  que  le  travail  se  poursuit. 

* 

* * 

Nous  venons  dé  passer  en  revue  les  cas  dans  lesquels  la 
potentialité  des  blastomères  a fait,  Tojet  d’études  expéri- 
mentales systématiques.  Nous  avons  volontairement  né- 
gligé les  monstrüosités  et  anomalies  diverses  qu’on  trouve 
dans  la  nature  jet  dont  la  littérature  scientifîqpe  renferme 
de  nombreuses  descriptions.  Les  arrêts  de  développement, 
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les  monstres  doubles,  etc.,  sont  fréquents  chez  tous  les 
animaux,  mais  il  est  exceptionnel  que  ces  cas  aient  une 
valeur  vraiment  explicative. 

En  revanche,  grâce  aux  données  fournies  par  l’expé- 
rimentation appliquée  aux  propriétés  des  blastomères^  on 
parvient  souvent  à comprendre  des  faits  naturels  et  nor- 
maux qui,  sans  quoi,  auraient  paru  sinon  mystérieux,  au 
moins  paradoxaux.  Tel  est  le  cas  de  la  polyembryonie. 

Sans  la  notion  aujourd’hui  solidement  établie  de  la  po- 
tentialité totale  s’ajoutant  à celle,  purement  descriptive, 
de  la  potentialité  réelle,  la  remarquable  découverte  faite 
par  P.  Marchal  (î9o4)  de  la  fragmentation  de  l’œuf  seg- 
menté chez  certains  Hyménoptères  parasites  {Encyrtus  et 
Polyynotus)  et  de  la  polyembryonie  qui  en  résulte,  n’eût  été 
qu'une  curiosité  intéressante,  alors  qu’en  réalité,  elle  est 
une  sorte  de  consécration  par  la  nature,  d’idées  écloses 
dans  le  laboratoire,  La  polyembryonie  des  tatous,  bien  étu- 
diée dans  ces  dernières  années  par  Fernandez  (1909)  et 
par  Newmann  et  Patterson  (1910),  mais  connue  depuis 
longtemps,  n’a  attiré  l’attention  des  morphologistes  que  le 
jour  — et  c’est  hier  — où  ils  ont  reconnu  que  l’embryo- 
logie expérimentale  pouvait  parfois  expliquer  ce  que  l’on 
s’était  contenté  de  décrire. 

* 

* * 

Au  cours  de  cette  étude  objective  des  localisations  ger- 
minales et  de  leur  importance  dans  le  déterminisme  de  la 
potentialité  des  blastomères,  nous  les  avons  vues  par- 
fois stables  au  point  d’en  paraître  immuables,  d’autres  fois 
au  contraire  aptes  à réapparaître,  dans  un  fragment  d’œuf, 
identiques  à ce  qu’elles  étaient  dans  l’œuf  entier.  Nous 
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avons  insisté  sur  le  fait  que,  instables  et  labiles  dans  l’œuf 
vierge,  elles  deviennent  fixes  et  définitives  après  la  fécon- 
dation ou  pendant  la  fécondation.  Très  souvent  alors, 
elles  s’extériorisent  aux  yeux  de  l’observateur  par  des  pig- 
mentations et  des  colorations  régionales  ou  par  des  aspects 
spéciaux  des  matériaux  deutoplasmiques  : ch^z  Rana fasca, 
c’est  un  croissant  gris  qui  apparaît  dans  une  moitié 
de  fiœuf  ; chez  les  Ascidies,  ce  sont  des  bandes  ou  des 
zones  diversement  teintées  qui  situent  les  lieux  de  forma- 
tion des  principaux  organes  de  l’embryon  ; chez  l’Oursin 
ou  chez  le  Dentale  enfin,  c’est  un  anneau  rouge  équatorial 
qui  divise  l’œuf  en  trois  segments  superposés. 

On  a tout  naturellement  une  tendance  à croire  que  ces 
substances  qui  rendent  visibles  les  localisations  germinales 
ont  une  importance  spécifique,  que  chacune  d’elles  est 
l’agent  vraiment  actif  dans  la  région  qu’elle  occupe, 
qu’elles  ont,  en  un  mot,  la  valeur  de  matériaux  forma- 
teurs au  sens  que  Sachs  attachait  à ce  terme. 

Il  n’en  est  cependant  pas  toujours  ainsi,  loin  de  là.  Il 
semble  même  que  les  pigments  et  autres^substances  figu- 
rées à répartition  spéciale,  ne  donnent|que  l’image  néga- 
tive d’une  composition  intime  du  protoplasme  qui  échappe 
à nos  réactifs  histologiques,  mais  qui  est  la  cause  véri- 
table des  différenciations  et  représente  le  substratum  des 
localisations  germinales.  Les  enclaves  ne  font  que  coexis- 
ter avec  ces  dernières  et  leur  présence  en  ces  endroits 
relève  probablement  de  facteurs  physiques  relativement 
simples. 

C’est  ce  que  prouvent  les  expériences  fort  curieuses  qui 
consistent  à centrifuger  les  œufs  violemment,  mais  pen- 
dant un  temps  court,  de  façon  à déplacer  ces  substances 
soi-disant  spécifiques,  sans  bouleverser  complètement  la 
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Structure  de  l'œuf,  (Morgan  1906,  Morgan  et  Spooner, 
1909,  Morgan  et  Lyon,  1907,  Conklin,  1910,  1917,  Lillie 
1909).  On  constate  que,  malgré  cette  intervention,  les 
différenciations  se  font  normalement  en  leurs  lieu  et  place 
et  que  les  régions  formatives,  bien  que  dépourvues  de 
leurs  caractères  extérieurs,  n’en  conservent  pas  moins 
leurs  propriétés. 

Ainsi  par  exemple,  chez  l’Oursin  c’est  la  ceinture  pig- 
mentée de  l’œuf  qui  a permis  de  tracer  tout  le  lignage 
cellulaire,  et  nous  avons  vu  l’aide  puissante  que  celui-ci 
apporte  à l’expérimentateur.  Pourtant  si,  par  une  forte 
centrifugation,  on  en  rejette  les  éléments  vers  un  point 
quelconque,  les  pôles  et  par  conséquent  l’équateur  de 
l’œuf  restent  inchangés  et  conservent  toute  leur  valeur 
déterminative  ; l’orientation  des  trois  premiers  plans  de 
segmentation  peut  être  modifiée,  mais  la  destinée  des 
zones  primitives  reste  la  même.  Le  pigment  rouge  n’est 
donc  pas  une  substance  formatrice  ; il  n’a,  pour  le  déve- 
loppement normal,  que  la  valeur  d’une  simple  indication  ; 
il  est  le  trait  qui  souligne  des  localisations  germinales  in- 
visibles par  elles-mêmes.  Des  faits  analogues  ont  été  ob- 
servés par  les  savants  américains  que  nous  avons  cités, 
chez  d’autres  animaux  : Mollusques  [Camingia),  etc. 

C’est  à la  suite  de  ces  observations  que  Lillie  et  Con- 
K.LIN,  et  plus  récemment  Pasquini,  ont  admis  l’existence 
dans  le  cytoplasme  de  l’œuf  d’une  trame  fondamentale, 
plus  visqueuse,  véritable  protoplasme  au  sens  étymolo- 
gique du  mot,  disposée  en  un  réseau  dont  les  mailles  en- 
serreraient les  enclaves,  mais  qui  serait  le  vrai  facteur  de 
la  polarité  et  le  seul  porteur  des  localisations  germinales. 
Semblable  conclusion  ne  peut  pas  être  généralisée  sans 
réserves.  Un  spongioplasme  visqueux  et  plus  ou  moins  ri- 
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gide  n’existe  pas  partout  ; chez  les  Amphibiens  notam- 
ment, les  expériences  de  Sghleip  et  Penners  excluent  des 
caractères  physiques  de  cet  ordre.  D’autre  part  qu’il  y 
ait  souvent  des  matériaux  déplaçables  par  centrifugation 
et  néanmoins  formatifs,  c’est  ce  qu’ont  montré  Conklin 
et  Düesberg  chez  les  Ascidies.  Les  mitochondries  par 
exemple,  ne  sont  pas  des  enclaves  ; leur  rôle  histogénique 
le  montre  à suffisance.  Gela  n’implique  aucunement 
qu’elles  soient  des  organites  spécifiques  porteurs  des  ten- 
dances héréditaires,  comme  l’ont  cru  certains  auteurs,  ' 
mais  elles  en  sont  des  agents  de  réalisation  et  la  spécifi- 
cité de  leurs  différenciations  ultérieures  n’a  pas  sa  cause 
en  elles-mêmes. 

Le  fait  (Jominant  est  que  les  éléments  grossièrement  fi- 
gurés du  cytoplasme  ne  sont  pas  les  vrais  fondements  des 
localisations  germinales.  Celles-ci  ont  vraisemblablement 
leur  source  dans  la  composition  intime  du  protoplasme  et 
dans  les  différences  qui  doivent  y exister. 
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L’étude  que  nous  avons  poursuivie  de  Tœuf  fécondé  et 
en  segmentation,  a démontré  son  hétérogénéité  foncière_, 
caractérisée  par  l’existence  dans  le  cytoplasme  de  zones 
à potentialités  spécifiques,  dont  la  destinée  dans  le 
développement  normal  est  fixée  par  leur  composition 
matérielleet  dynamique  et  parleur  situation  topographique. 
Nous  avons  vu  aussi  que  ces  localisations  germinales 
peuvent,  selon  le  cas,  être  rigides  et  stables  très  tôt,  ou 
rester  labiles  pendant  un  temps  plus  ou  moins  long  et 
ne  devenir  strictement  déterminées  que  plus  tard.  Tout 
œuf  capable  de  régulation,  si  grande  qu’elle  puisse  être, 
prend  donc  finalement  les  caractères  d’une  mosaïque.  Nous 
avons  insisté  enfin  sur  ce  qu’il  faut  entendre  par  pouvoir 
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régulateur  et  sur  les  conditions  nécessaires  pour  qu’il 
puisse  s’exercer. 

Cela  ne  nous  donne,  toutefois,  que  la  notion  de  Fexis- 
tence  des  localisatoins  germinales  et  du  sort  final  qui  leur 
est  réservé.  Nous  n’avons  rien  dit  encore  de  leurs  pro- 
priétés ontogénétiques,  des  relations  que,  dans  un  même 
œuf,  elles  affectent  entre  elles,  de  l’état  de  préséance  ou  de 
subordination  dans  lequel  elles  peuvent  se  trouver  les  unes 
vis-à-vis  des  autres.  C’est  cela  qu’il  nous  reste  à examiner. 

En  réalité,  cette  notion  des  localisations  germinales 
pose  le  problème  de  l’ontogénèse  sous  une  forme  entière- 
ment nouvelle  ; il  devient  en  fait  l’étude  analytique  des 
relations  de  causalité  immédiate  qui  relient  l’être  adulte 
au  germe  dont  il  procède.  On  parle  souvent,  à ce  point 
de  vue,  de  la  « promorpbologie  » de  l’œuf,  de  l’embryon 
virtuel  dans  l’œuf  (W.  Roux).  Ces  expressions  ne  sont  pas 
incoi;rectes  à condition  qu’on  en  précise  exactement  le  sens. 
Elles  n’impliquent  pas  une  préformation  dans  le  germe 
initial  de  toute  l’organisation  de  l’être  futur,  qui  en  naî- 
trait par  un  simple  processus  dévolution,  c’est-à-dire  de 
déroulement  dans  l’espace  et  dans  le  temps  de  choses 
toutes  faites.  La  vérité  est  autre.  Les  localisations  germi- 
nales ne  sont  nullement  un  raccourci  des  organes  et  des 
régions  du  corps  de  l’embryon  ou  de  l’adulte.  Elles  sont 
des  « ébauches  » , nous  voulons  dire  des  concentrations 
de  substances  et  d’énergie  dont  le  travail  — le  métabo- 
lisme — va  construire  lentement  et  progressivement 
toytes  les  formes  que  l’embryologie  descriptive  a fait  con- 
naître ; en  ce  sens  on  peut  dire  très  exactement  que  la 
vie  dans  l’œuf  est  créatrice  des  formes  pendant  toute  la 
durée  de  l’ontogénèse.  Le  développement  est  donc  une 
épigénèse,  mais  dont  toutes  les  sources  et  tous  les  rouages 
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sont  dans  l’œuf  lui-même,  préexistant  en  tant  que  locali- 
sations germinales  à la  morphogénèse  et  formant  comme 
le  canevas  des  différenciations  ultérieures.  Pour  que  se 
fasse  correctement  cette  épigénèse,  il  suffit  que  le  milieu 
permette  à l’œuf  de  vivre  ; par  lui-même,  il  ne  crée  rien. 

L’étude  expérimentale  et  analytique  du  développement 
embryonnaire  est  donc  celle  d’une  épigénèse  en  action  et 
elle  se  résume  dans  la  recherche  des  propriétés  des  ébauches 
primordiales,  matérielles  et  dynamiques  qu’elle  mettra  en 
œuvre  pour  se  réaliser.  Ce  n’est  guère  que  depuis  une 
douzaine  d’années  que  cette  recherche  a été  entreprise  et 
elle  ne  pouvait  pas  l’être  plus  tôt.  Après  que  la  science  eut 
déchiré  le  voile  sous  lequel  l’œuf  fécondé  dissimulait  ses 
énigmes,  elle  put  saisir  à plein  corps  le  problème  de  la 
morphogénèse  en  le  soumettant  aux  méthodes  expéri- 
mentales et  èn  se  fondant  sur  les  belles  découvertes  que 
l’embryologie  descriptive  fit  dans  le  dernier  quart  du 
XIX®  siècle. 

Ce  sont  les  résultats  acquis  aujourd’hui  que  nous  allons 
nous  efforcer  de  mettre  sous  les  yeux  du  lecteur  ; mais,  par 
la  force  des  choses,  nous  serons  obligé  de  limiter  notre 
sujet  plus  encore  que  dans  les  chapitres  précédents.  L’œuf 
qui  se  développe  est  tout  un  dynamisme  en  action  et  en 
mouvement;  il  ne  s’agit  plus  seulementici  de  zones  cyto- 
plasmiques localisées  dans  un  étroit  espace  et  dont  les 
déplacements  sont  relativement  aisés  à saisir.  Ce  sont  des 
cellules  bientôt  innombrables  qui  travaillent  et  se  meuvent, 
se  groupent  et  se  regroupent,  puis  se  différencient  et 
acquièrent  des  structures  fonctionnelles.  Ainsi  la  vie  dans 
le  germe  se  montre  dans  toute  sa  puissance  et  toute  sa 
beauté,  mais  aussi  danp  toute  sa  complexité.  * 

Toutefois  les  processus  qui  se  déroulent  peuvent  être 
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classés  en  deux  groupes  qui  représentent,  en  principe,  deux 
étapes  successives  du  développement.  Dans  le  premier  se 
rangent,  outre  les  divisions  incessantes  des  cellules,  les 
mouvements  dont  elles  sont  le  siège  ou  qu’elles  subissent 
du  fait  de  leur  voisinage  et  grâce  auxquels  les  matériaux 
destinés  à former  les  diverses  régions  du  corps  et  les  or- 
ganes seront  successivement  mis  en  place,  puis  remaniés 
pour Iqu’ils  aient  la  conformation  et  les  rapports  voulus. 
Le  second  comprend,  outre  la  croissance  qui  se  poursuit, 
la  différenciation  des  organes  qui  ont  pris  forme  et  qui,  dès 
lors,  entrent  dans  la  voie  de  l’histogénèse  fonctionnelle. 

Sansdoute  cette  coupure  que  les  circonstances  imposent 
est-elle  quelque  peu  arbitraire  ; la  succession  des  événe- 
ments qui  caractérisent  le  premier  groupe  ne  doit  pas  être 
nécessairement  close  avant  que  ceux  du  second  groupe 
ne  commencent  à se  dérouler.  Elle  n’en  est  pas  moins  né- 
cessaire, parce  que  les  problèmes  soulevés  ne  sont  pas  du 
même  ordre  et  exigent  pour  être  abordés  des  techniques 
différentes.  Dans  ce  livre  dont  l’origine  des  formes  est 
l’objet  principal,  nous  ne  nous  occuperonsque  du  premier 
groupe  ; il  englobe  d’ailleurs  la  morphogénèse  tout 
entière. 

D’une  fa(;.on  générale,  c’est  quand  la  segmentation 
s’achève  que  l’œuf  commence  à mettre  en  œuvre  le  po  • 
tentiel  ontogénétique  contenu  dans  ses  localisations  ger- 
minales. Celles  ci,  à ce  moment  déjà,  sont  réparties  dans 
des  cellulesqui  se  nourrissent  et  prolifèreiitabondamment  ; 
mais  cette  prolifération,  dans  la  morphogénèse  comme 
dans  la  segmentation,  est  unagentde  réalisation  bien  plus 
que  deformation  à proprement  parler.  L’essentiel,  ce  sont 
les  mouvements  de  déplacement  ou  de  conformation  des 
cellules  et  surtout  des  groupes  de  cellules;  la  gastrulation 
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d’abord  qui  se  ramène,  en  principe,  à une  invagination  de 
l’hémisphère  inférieur  de  la  blastula  dans  l’hémisphère 
supérieur  et  crée  ainsi  un  archenteron,  premier  rudiment 
de  la  cavité  digestive,  s’ouvrant  à l’extérieur  par  le  blas- 
topore.  Puis  le  blastopore  se  ferme  de  façons  diverses 
selon  les  groupes  animaux.  Après  cela  les  mouvements  de 
conformation  se  poursuivent  et  dans  la  gastrula  fermée,  les 
organes  s’ébauchent. 

Ici  encore,  nous  serons  obligé  défaire  un  choix.  Nous 
ne  pourrons  envisager  la  morphogénèse  de  tous  les  organes, 
non  seulement  parce  que  ce  serait  très  long,  mais  aussi 
parce  qu’ils  n’ont  pas  tous  la  même  importance,  au  moins 
dans  l’état  présent  des  idées  qui  dirigent  l’investigation 
scientifique.  Nous  ne  fixerons  donc  notre  attention  que  sur 
les  localisations  germinales  essentielles,  aux  dépens 
desquelles  s’édifieront  les  éléments  les  plus  caractéristiques 
de  l’organisation  des  animaux  choisis  pour  l’élude.  Chez 
les  Amphibiens,  par  exemple,  qui  ont  étéle  principal  objet 
des  recherches  expérimentales,  ce  seront  les  organes 
dorsaux  : système  nerveux,  somites  mésodermiques  ou 
myotomes,  chorde  dorsale  et  voûte  du  tube  digestif.  C’est 
à regret  que  nous  devrons  négliger  nombre  d’observations 
d’un  grand  intérêt  théorique  portant  sur  le  déterminisme 
ontogénétique  d’organes  plus  spécialisés,  comme  les 
membres  pairs,  admirablement  étudiés  par  R.  G.  Harrison, 
par  Brandt,  P.  Weiss,  A.  Weber  et  d’autres  ; l’œil, 
l’oreille,  le  cœur  (Spemann,  W.  H.  Lewis,  Harrison, 
Ekman,  Ph.-Stôhr  jün.). 

Dans  l’étude  que  nous  faisons  et  qui  est  celle  des  causes 
actuelles  du  développement  embryonnaire,  la  position 
systématique  des  organismes  qui  sont  objets  de  recherches 
n’a  aucune  importance.  Aussi  notre  choix  portera-t-il 
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sur  quelques  espèces  qui  ont  été  bien  étudiées  et  qui  se 
prêtent  aisément  à l’expérimentation  ; les  Amphibiens 
urodèleset  anoures  ont  été  à cet  égard  le  matériel  de  choix 
et  les  acquisitions  les  plus  précieuses  de  l’embryologie 
expérimentale,  comme  les  idées  les  plus  fécondes,  sont 
nées  des  travaux  qui  leur  ont  été  consacrés.  Les  deux 
groupes  d’Amphibiens  ont  d’ailleurs  l’avantage  appré- 
ciable d’offrir  leurs  localisations  germinales  à l’expéri- 


Fig  4?*  — Jeune  gastrula  d’urodèle,  montrant  la  répartition  des  maté- 
riaux et  la  position  du  blastopore,  indiqué  par  une  flèche.  En  larges 
hachures,  le  matériel  médullaire  présomptif.  Sous  lui,  le  matériel  chordo- 
mésohlastique..  Un  plan  vertical  la  couperait  en  une  moitié  dorsale  (hlas- 
toporale)  et  une  moitié  ventrale.  (D’après  Goerttler.) 

mentateur  sous  deux  formes  différentes,  l’une  stable, 
l’autre  plus  labile,  ainsi  qu’on  l’a  vu  dans  le  chapitre 
précédent. 

Il  est  indispensable,  pour  la  clarté  de  l’exposé,  de  ré- 
sumer brièvement  les  étapes  principales  de  l’ontogénèse 
des  Amphibiens,  au  moins  jusqu’au  stade  où  sont  ébauchés 
les  organes  dorsaux  de  l’embryon,  qui  sont  aussi  les  élé- 
ments les  plus  caractéristiques  de  l’organisation  de  tous 
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les  Vertébrés  : système  nerveux  central,  chorde  dorsale, 
somites  mésoblastiques  ou  myotomes  futurs,  qui  flanquent 
le  système  nerveux  et  la  chorde  à droite  et  à gauche, 
hypoblaste  de  la  voûte  du  tube  digestif^. 

Nous  avons  vu  déjà  qu’un  plan  vertical,  perpendicu- 
laire au  plan  de  symétrie  bilatérale  divise  l’œuf  de  triton 
ou  de  grenouille  en  une  moitié  ventrale  et  une  moitié 
dorsale  (cf.  fig  47).  Celle-ci,  chez  la  grenouille,  contient 
la  totalité  du  croissant  gris  et  chez  les  Urodèles  la  région, 


Pig  — Œuf  d’Urodèle  vu  par  sa  moitié  dorsale  à deux  stades 

différents  : a)  blastopore  près  du  pôle  inférieur,  en  forme  de  fente 
transversale  6)  blatospore  devenu  circulaire,  le  matériel  médullaire 
présomptif  commence  un  monveraent  de  descente  et  de  concentration 
vers  le  blatosphore.  (D’après  Goerttlkr  ) 


visible  ou  non  extérieurement,  qui  en  est  l’équivalent. 
C’est  naturellement  dans  la  moitié  dorsale  que  s’édifient 
les  organes  axiaux.  Après  l’achèvement  de  la  segmen- 
tation, c’est  là  qu’apparaît  l’encoche  blastoporale  qui 
trahit  à l’examen  direct  le  début  de  la  gastrulation 
(fig.  48  et  49  «).  Elle  a l’aspect  d'une  fente  étroite,  légè- 

^ Voir,  pour  plus  de  détails,  A.  Brachet,  Traité  d’embryo-' 
logie  des  Vertébrés,  Paris,  Masson  et  O®,  1921. 
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rement  courbe,  à concavité  dirigée  vers  le  pôle  inférieur. 
Sa  position  n’est  pas  exactement  la  même  chez  les 
Anoures  et  chez  les  Urodèles.  Chez  la  grenouille,  elle  siège 
dans  la  partie  moyenne  du  croissant  gris,  en  un  point 
quelque  peu  variable  suivant  les  cas  (Weigmann  1927)  : 
parfois,  l’encoche  est  proche  du  bord  convexe  du  croissant, 
plus  rarement  elle  avoisine  le  bord  concave,  inférieur  ; 
le  plus  souvent  elle  est  à mi-distance  entre  les  deux.  Dans 
tous  les  cas  elle  est  un  peu  en  dessous  de  l’équateur.  Chez 
les  Urodèles  et  notamment  chez  les  Tritons,  l’encoche 
blastoporale,  dès  qu’elle  devient  visible,  est  notablement 
plus  bas,  plus  proche  du  pôle  inférieur  que  de  l’équateur 
(comparer  fig.  ^7  et  5o).  Dans  la  suite,  l’évolution  diffère 
encore  dans  les  deux  groupes.  Chez  la  grenouille,  où  les 
faits  sont  très  nets,  l’encoche  se  prolonge  à ses  deux 
extrémités,  le  long  des  cornes  du  croissant  gris  — d’ailleurs 
fort  indistinct  à ce  stade  — et  devient  une  fente  étendue, 
en  fera  cheval  (fig.  49)»  dont  les  branches  latérales  finissent 
par  se  rejoindre  au  pôle  inférieur  de  l’œuf,  en  empiétant 
même  un  peu  sur  la  moitié  ventrale.  Le  blastopore  est 
donc,  dès  ce  moment,  une  fente  circulaire  (fig.  48)  circons- 
crivant un  gros  bouchon  vitellin  et  délimitée  en  dehors 
par  une  lèvre  plus  ou  moins  saillante,  circulaire  également. 
A cette  lèvre  on  peut  distinguer  une  partie  craniale, 
correspondant  à l’encoche  primaire,  des  parties  latérales 
droite  et  gauche,  et  une  partie  caudale.  ' 

Mais  le  blastopore  est  en  mouvement  constant  ; sa 
tendance,  dès  qu’il  est  apparu,  est  de  se  fermer,  aussi  le 
voit -on  se  rétrécir  progressivement,  par  un  mouvement 
de  concentration  de  la  lèvre  craniale  et  des  lèvres  latérales 
vers  la  lèvre  caudale,  laquelle*  se  déplace  beaucoup  moins. 
Il  ne  reste  bientôt  plus  qu’un  petit  orifice  punctiforme  qui 
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marque  remplacement  de  l’anus  et  du  canal  neurentérique 
futurs  (fig.  5o  et  5i).  Cette  brève  description  permettra 
au  lecteur  de  comprendre  le  sens  des  expressions  : gastrula 


Fig.  4g.  — Vues  schématiquos  de  la  moitié  dorsale  de  gastrulas  de  gre* 
nouille.  En  a,  première  apparition  du  blastopore,  un  peu  en-dessous  de 
l’équateur  ; en  6,  le  blastopore  est  en  fer  à cheval  ; en  c,  les  extrémités 
des  branches  du  blastopore  se  rapprocheut  pour  ébaucher  la  lèvre  cbu— 
dale.  La  partie  ponctuée  est  la  partie  médullnire  présomptive  du  croissant 
gris.  Les  flèches  montrent  l’invagination  de  l’endoblaste  au  blastopore  et 
la  concentration  le  long  des  lèvres  de  celui-ci  du  matériel  médullaire. 
(D’après  A.  Brachet.) 

jeune,  gastrula  moyenne,  gastrula  avancée,  dont  il  sera 
fait  par  la' suite  un  fréquent  usage. 

Chez  les  Urodèles,  les  choses  se  passent  essentiellement 
comme  chez  les  Anoures,  mais  la  lèvre  blastoporalecraniale 
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étant  dès  son  début  assez  proche  du  pôle  inférieur,  le 
mouvement  de  concentration  et  de  fermeture  du  blastopore 
a une  amplitude  beaucoup  moindre.  Ce  détail,  minimeen 
apparence,  est  très  important  car  il  est  l’expression  de 
différences  notables  dans  les  relations  des  ébauches 
présomptives  du  dos  de  l’embryon  avec  le  blastopore 
(cf.  Braghet,  1927,  W.  VoGT,  1929). 

On  sait  qu’au  niveau  des  lèvres  blastoporales,  craniale 
et  latérales  surtout,  du  matériel  cellulaire  s’invagine  et, 
cheminant  à travers  la  cavité  de  segmentation,  vient  en 
tapisser  la  voûte  en  même  temps  qu’il  se  creuse  d’une 
cavité,  l’archenteron  ou  cavité  digestive  primitive,  qui 
s’ouvre  à l’extérieur  au  niveau  du  blastopore  (fig.  5o  et  5 1 ) . 
Tout  ce  matériel  invaginé,  quelle  que  soit  . sa  provenance, 
est  de  l’entoblaste,  la  couche  de  revêtement  extérieure  de 
la  gastrula  étant  l’ectoblaste.  Au  blastopore  ces  deux 
«feuillets»  se  continuent  l’un  dans  l’autre.  Dans  la  partie 
dorsale  de  la  gastrula  avancée  (fig.  5i),  l’entoblaste  est 
mince  et  forme  la  voûte  de  l’archenteron  ; de  celte  voûte 
s’isoleront  rapidement  la  chorde  dorsale  en  son  milieu, 
les  portions  somitiques  du  mésoblaste  sur  les  côtés,  tandis 
que  ce  qui  en  reste  formera  une  couche  d’hypoblaste  vrai, 
paroi  définitive  du  tube  digestif.  Dans  cette  même  région 
dorsale  et  après  que  le  blastopore  est  devenu  punctiforme, 
on  voit  se  dessiner  dans  l’ectoblaste  une  large  plaque  en 
forme  d’écusson  : la  plaque  neurale  ou  médullaire  ; puis 
le  pourtour  marginal  de  cette  plaque  se  soulève  en  des 
bourrelets  dont  l’épaisseur  va  en  diminuant  de  l’extrémité 
craniale  vers  l’extrémité  caudale.  C’est  l’ébauche  du 
système  nerveux  ; ces  bourrelets  se  rapprochent  .puis  se 
soudent  en  un  tube  nerveux.  Le  rebord  cranial  de  la  plaque 
médullaire,  volumineux,  porte  le  nom  de  repli  cérébral 


338  LES  PROPRIÉTÉS  DES  LOCALISATIONS  GERMINALES 


transverse  ; il  donnera  naissance  dans  ia  suite  au  cerveau 
antérieur,  comprenant  les  régions  optique  et  olfactive  ; juste 
derrière  lui  commence  la  chorde,  sous-jacente  aux  cerveaux 
moyen  et  postérieur  et,  vers  le  pôle  inférieur,  à la  moelle 
épinière  future,  (fig.  5i  comp.  à fîg.  5o). 

Dès  ce  moment,  les  linéaments  de  l’embryon  d’Am- 


Fig.  5o.  — Coupe  sagittale  d’une  jeune  gastrula  de  Rana.  L’encoche 
blastoporale  (Bl)  est  un  peu  sous  l’équateur.' Cs,  cavité  de  segmentation, 
(D’après  A.  Brachet.) 

Fig.  5i.  — Coupe  sagittale  d'une  jeune  neurula  de  Hana.  Le  blastopore 
[Bl)  est  presque  fermé.  Le  repli  cérébral  transverse  (x)  est  juste  au- 
dessus  du  point  Bl  dans  la  fig,  5o.  Le  dos  de  l’embryon  avec  ses  trois 
feuillets  montre  le  trajet  suivi  par  la  fermeture  da  blastopore.  (D’après 
A.  Brachet.) 

phibien  sont  édifiés  ; ses  organes  axiaux  sont  en  place  et 
ils  n’auront  plus  qu’à  croître  et  à se  différencier.  Si  on 
repère  la  position  du  repli  cérébral  transverse  par  rapport 
au  pôle  supérieur  de  l’oeuf  ou  de  la  blastula,  spécialement 
comme  l’ont  fait  W.  Vogt  et  Gœrttler,  après  les  avoir 
marqués  d’une  tache  colorée,  on  constate  qu’elle  n'est  pas 
la  même  chezles  Urodèles  et  les  Anoures.  Chez  ces  derniers 
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le  repli  est  loin  du  pôle,  et  se  trouve  en  réalité  un  peu 
au-dessus  du  point  où  l’encoche  blastoporale  a fait  son 
apparition.  Chez  les  Urodèles  il  est  beaucoup  plus  haut, 
,et  dépasse  même  le  pôle  supérieur  vers  la  moitié  ventrale 
de  l’œuf  (fig.  62).  11  semble  dès  lors,  chez  les  Anoures, 
que  la  portion  chordale  de  la  tête,  la  nuque  et  une  bonne 
partie  du  tronc  correspondent  topographiquement  au 
croissant  gris  entier,  y compris  ses  cornes  latérales.  Chez 
les  Urodèles,  la  position  plus  basse  du  blastopore  dans  la 


Fig.  52  — Positions  respectives  du  dos  de  l’embryon  par  rapport  au  pôle 
supérieur,  a chez  un  Urodèie,  6 chez  un  Anoure,  (A.  Brachet  ) 


jeune  gastrula  et  l’amplitude  des  mouvements  cellulaires 
qui  mettent  en  place  le  matériel  présomptif  de  la  plaque 
médullaire,  font  que  la  tête  et  la  nuque,  voire  une  partie 
du  tronc  se  localisent,  quand  ils  deviennent  visibles  exté- 
rieurement, entre  le  blastopore  et  le  pôle  supérieur. 

Sans  entrer  dans  plus  de  détails  sur  ce  sujet,  nous 
passerons  à l’analyse  causale  de  la  morphogénèse  des 
Amphibiens  et  nous  commencerons  par  les  Urodèles 
qui  ont  fait  l’objet,  de  la  part  de  Spemann  et  de  ses  colla- 
borateurs, de  travaux  remarquables. 

L’œuf  (2®  éd.). 


U 
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L’une  des  premières  expériences  de  Spemann  (1918- 
1921),  très  significative,  est  la  suivante  : sur  une  toute 
jeune  gastrula  de  triton,  on  enlève,  un  peu  aa-dessus  de 
l’encoche  blastoporale,  un  lambeau  d’ectoblaste  qui, 
d’après  sa  topographie,  serait  entré  normalement  dans  la 
constitution  de  la  plaque  médullaire  et  du  tube  nerveux. 
On  greffe  ce  lambeau  dans  l’ectoblaste  de  la  paroi  ventrale 
du  corps  d’une  autre  gastrula  du  même  âge  ; cet  ectoblaste 
est,  par  sa  topographie,  de  l’épiderme  banal  présomptif. 
Sous  l’influence  de  son  voisinage  nouveau,  le  lambeau 
transplanté  en  subit  la  destinée  et  devient  lui  aussi  de 
l'épiderme  du  ventre.  La  contre-épreuve  est  plus  intéres- 
sante encore  ; un  lambeau  d’épiderme  présomptif  de  la 
paroi  ventrale  d’une  jeune  gastrula,  implanté  dans  le 
matériel  médullaire  présomptif  d’une  autre  larve,  s’y  in- 
corpore et  devient  partie  intégrante  du  tube  neural.  Enfin, 
un  lambeau  analogue  d’épiderme  présomptif,  greffé  dans 
la  partie  de  la  lèvre  blastoporale  destinée  à s’invaginer  et  à 
former  l’entoblaste  archentérique,  partage  le  sort  de  son 
entourage  et  intervient  comme  lui  dans  la  constitution  de 
la  chorde,  du  mésoblaste  ou  de  l’hypoblaste  digestif. 

On  a pu,  en  variant  d’ingénieuse  façon  les  procédés 
techniques,  réaliser  un  grand  nombre  d'expériences  abou- 
tissant à des  résultats  du  même  ordre.  0.  Mangold  ( 1923) 
par  exemple,  introduit  dans  la  cavité  blastuléenne  d’une 
toute  jeune  gastrula,  de  petits  amas  cellulaires  empruntés 
à diverses  réglons  d’une  autre  gastrula  du  même  stade. 
Ces  amas  entraînés  dans  les  mouvements  de  l’entoblaste 
en  voie  d’invagination  et  d’expansion,  sont  incorporés  à 
ce  feuillet,  assimilés  en  quelque  sorte  par  lui  et  en  par- 
tagent complètement  la  destinée.  Ainsi  un  fragment  pris 
au  voisinage  du  pôle  animal  d’une  blastula  avancée  et  qui 
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était,  soit  de  l’épiderme,  soit  du  tube  nerveux  présomptifs, 
s’il  se  mêle  à l’entoblaste  archentérique  de  l’hôte  où  il  a 
été  implanté,  peut  devenir  selon  le  lieu  où  il  se  trouve, 
de  la  chorde,  ou  du  somite,  ou  du  mésenchyme  scléro- 
tomial.  Bytinski-Salz  (1929)  a fait  des  observations 
analogues 

11  semble,  d’après  ces  observations,  qu’il  n’y  ait  encore 
rien  de  strictement  déterminé  dans  la  jeune  gastrula  des 
Urodèles.  La  détermination  définitive  doit  cependant  venir 
de  quelque  part,  d’une  région  de  l’œuf  qui  non  seulement 
est  déterminée  elle-même,  mais  est  peut-être  aussi  déter- 
minante pour  ce  qui  l’entoure.  C’est  ce  qu’une  expérience 
de  Spemann,  faite  en  1918,  rendait  probable.  Si  on  sec- 
tionne, sur  une  jeune  gastrula,  l’hémisphère  supérieur  — 
voûte  de  la  cavité  de  segmentation  — et  si  on  le  remet  en 
place  mais  en  le  retournant,  de  telle  sorte  que  sa  moitié 
ventrale  devienne  dorsale  et  vice  versa,  la  destinée  de  ces 
deux  moitiés  est  conditionnée  par  leur  orientation  nouvelle  : 
la  moitié  primitivement  ventrale  devient  la  région  céré- 
brale de  l’embryon,  l’autre,  de  l’épiderme  ventral.  Cela 
rendait  vraisemblable  que  la  cause  de  la  détermination 
devait  siéger  dans  la  région  blastoporale,  et  l’expérience 


1 La  plupart  des  auteurs  qui  font  des  transplantations  chez 
les  tritons  emploient  deux  procédés  différents  pour  pouvoir 
repérer  à coup  sûr  et  à tous  les  stades  ce  qui  vient  du  greffon  ou 
ce  qui  vient  de  l’hôte  : ou  bien  l’hôte  et  le  greffon  appartiennent 
à des  espèces  différentes,  l’une  dont  l’œuf  est  dépourvu  de  pig- 
ment, comme  Triton  cristatus,  tandis  que  l’œuf  de  l’autre  en  est 
très  chargé  [Triton  tœniatus).  L’autre  méthode  consiste  à colorer 
vital ement,  au  préalable,  le  donneur  avec  du  rouge  neutre  ou 
du  sulfate  de  Nil  bleu.  Les  deux  méthodes  donnent  d’excellents 
résultats. 
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sembla  le  prouver  indubitablement  (Spemann,  1921, 
Spemann  et  Hilde  Mangold,  1924). 

Si,  dès  le  moment  où  elle  apparaît  on  excise  la  lèvre 
blastoporale,  et  si  on  l’implanté  dansl’ectoblaste  ventral 
d’une  autre  jeune  gastrula,  on  la  voit  s’invaginer  comme 
elle  l’eût  fait  si  elle  était  restée  en  place  ; sa  destinée 
était  de  faire  de  Tentoblaste  archentérique  et  de  se  diffé- 
rencier en  chorde,  somites  mésoblastiques  et  hypoblaste 
digestif  ; elle  n’est  pas  modifiée  dans  le  milieu  nouveau 
où  l’implantat  se  trouve  fixé,  et  l’on  peut  en  conclure 
que  la  partie  entoblastique  de  la  lèvre  blastoporale  jeune 
est  capable  d’autodifférenciation  et  a la  valeur  d’une  loca- 
lisation germinale  fixe  et  stable.  A la  vérité  W.  H.  Lewis 
(1907)  l’avait  déjà  reconnu  depuis  longtemps  chez  les 
Anoures.  Mais  dans  l’expérience  de  Spemann  |et  de  H. 
Mangold  il  y a plus  : l’ectoblaste  ventral  de  l’hôte, 
qui  revêt  le  greffon  blastoporal  invaginé  et  qui  était  de 
l’épiderme  banal  présomptif,  se  transforme  en  une  plaque 
médullaire  qui  [s’enroule  en  un  tube  et  constitue  ainsi, 
dans  la  région  ventrale  de  la  gastrula,  une  ébauche 
embryonnaire  secondaire  qui  fait  face  à l’ébauche  nor- 
male et  n’est  guère  moins  bien  constituée  qu’elle.  Le 
greffon  n’a  donc  pas  seulement  subi  sa  différenciation 
propre,  il  a encore  provoqué,  par  une  sorte  d’induction 
sur  le  matériel  qui  l’entoure,  sa  transformation  en  tous 
les  organes  axiaux  caractéristiques  du  dos  d’un  embryon 
normal  (fig.  53).  A cette  partie  entoblastique  de  la  lèvre 
blastoporale  d’une  gastrula  de  triton  à son  début,  Spemann 
et  Hilde  Mangold  ont  donné  le  nom  à’orgcinisatear. 

Relevons  dès  maintenant  un  fait  important.  Par  la 
façon  même  dont  elles  avaient  été  faites  (greffes  hétéro- 
logues entre  tritons  cristatas  et  toeniaius),  les  recherches 
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de  Spemann  et  H.  Mangold  indiquaient  déjà  que  l’orga- 
nisateur n’est  pas  strictement  spécifique.  Un  peu  plus 
tard,  Geinitz  (1926)  a trouvé  qu’il  l’est  bien  moins 
encore  qu’on  ne  pouvait  le  croire.  En  réalité  les  organi- 
sateurs de  tous  les  Urodèles  étudiés  sont  interchangeables  ; 
il  y a même  plus  : un  organisateur  d’ Anoure  agit  parfai- 


Fig.  53.  — Jeune  embryon  de  triton  avec  une  ébauche  embryonnaire 
secondaire  induite  par  l’implantation  d’un  organisateur.  (D’après 
Spemann  et  H.  Mangold;  tiré  de  Schleip.) 


tement  sur  la  jeune  gastrula  d’Urodèle.  Cela  fait  naturelle- 
ment penser  à une  hormone. 

Il  est  intéressant  de  noter  que  dans  la  lèvre  blastoporale, 
la  partie  entoblastique  seule  est  capable  de  jouer  un  rôle 
organisateur  ; l’ectoblaste  médullaire  présomptif  qui  se 
trouve  juste  au-dessus  d’elle  ne  le  peut  pas.  Marx  (1925) 
et  Lehmann  (1926)  l’ont  démontré  : le  premier  a cons- 
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taté  que  eet  ectoblaste  médullaire  présomptif,  implanté 
seul  dans  l'ectoblaste  ventral,  se  confond  avecdui  ou  dis- 
paraît, tandis  que  s’il  est  tapissé  d’entoblaste  à sa  face 
interne  il  subît  sa  destinée  primitive;  Lehmann  en  excisant 
partiellement  l’entoblaste  de  la  lèvre  blastoporale,  de  façon 
a réduire  quantitativement  le  matériel  d’invagination,  a 
trouvé  des  déficits  correspondants  dans  la  plaque  médul- 
laire. 

Il  ne  semble  donc  plus  douteux  que  l’organisateur, 
chez  les  Urodèles,  est  contenu  au  début  dans  le  matériel 
entodermique  de  la  lèvre  blastoporale  ; il  est  cependant 
capable  de  communiquer  ses  pouvoirs  au  matériel  même 
dont  il  induit  la  difïérenciation.  Il  en  est  ainsi  pour  l’ecto- 
blaste  médullaire  présomptif  qui,  peu  à peu,  acquiert 
lui-même  la  propriété  d’induire  une  plaque  médullaire 
secondaire.  Il  en  est  exactement  de  même  des  fragments 
de  voûte  blastuléenne  ou  gaslruléenne  jeunes  introduits 
dans  la  cavité  de  segmentation  de  jeunes  gastrulas  selon  le 
procédé  de  O.  Mangold.  Il  arrive  qu’ils  soient  incor- 
porés dans  l’entoblaste  de  la  voûte  archentérique  et,  ainsi 
que  nous  l’avons  vu,  ils  en  partagent  désormais  la  des- 
tinée et  peuvent  devenir  de  la  chorde,  du  mvolome  ou 
de  l’hypoblaste.  Mais  si,  après  cette  incorporation,  on 
les  dissèque  et  si,  bien  isolés,  on  les  transplante  dans 
l’ectoblaste  ventral  d’autres  jeunes  gastrulas,  on  observe 
qu’ils  sont  devenus  de  véritables  organisateurs  (Spemann 
et  Geinitz,  1927).  Il  s'agit  là,  on  le  voit,  d'une  trans- 
mission de  puissance. 

Une  autre  question  se  pose.  D’où  l’organisateur  pri- 
maire tire-tdl  lui-même  ses  propriétés  ? N’apparaît-il 
qu’au  moment  de  la  gastrulation  ou  existe  t-il  déjà  à des 
stades  plus  jeunes,  en  puissance,  à l’état  latent,  et  laut-il 
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seulement  que  le  germe  ait  déjà  acquis  un  certain  état  de 
développement  pour  que  son  influence  formatrice  puisse 
s’exercer  sur  lui  ? Il  est  certain  aujourd’hui  que  la  der- 
nière de  ces  questions  doit  être  résolue  par  l’affirmative  : 
Bautzmann  (1926)  a pu  montrer  que  l’organisateur  existe 
dans  la  blastula  et  occupe  un  assez  large  secteur  dans  la 
moitié  dorsale  de  l’œuf.  D’autres  expériences,  dues  à 
G.  Buüd  (1925)  et  à O,  Mangold  (1927),  sans  être  en 
elles-mêmes  absolument  concluantes,  permettent  de  croire 
qu’il  est  déjà  localisé  au  même  point  dès  les  premiers 
stades  de  la  segmentation,  voire  dans  l’œuf  fécondé^  où 
il  serait  l’équivalent,  invisible  chez  les  tritons,  du  croissant 
gris  de  l’œuf  de  grenouille. 

Ce  fait  ramène  inévitablement  l’attention  sur  l’œuf  des 
Anoures  qui,  par  la  stabilité  plus  grande  de  ses  localisations 
germinales,  par  l’aisance  avec  laquelle  on  peut  en  recon- 
naître la  topographie  sur  le  vivant,  pose  la  question  sous 
un  angle  quelque  peu  différent.  Moins  fréquemment  étudié, 
l’œuf  de  grenouille  et  des  Anoures  en  général  a fait  l’objet 
dans  ces  dernières  années  de  recherches  dont  les  résultats 
nous  paraissent  importants,  au  point  de  vue  où  nous  nous 
plaçons  dans  ce  chapitré. 

Pour  des  raisons  de  pure  technique,  et  surtout  à cause 
de  l’extrême  ditïiculté  qu  on  éprouve  à libérer  l’œuf  de  sa 
membrane  vitelline  sans  le  léser,  il  a été  impossible 
jusqu’ici  de  pratiquer  pendant  la  segmentation  et  le  début 
de  la  gastrulation,  les  expériences  d’excisions  et  de  trans- 
plantations qui  réussissent  si  bien  chez  les  Urodèles.  Le 
plus  souvent,  on  doit  les  remplacer  par  des  destructions 
localisées,  au  moyen  d’une  fine  aiguille  légèrement 
chaulïée;  l’aiguille  donne  d’ailleurs,  quand  elle  est  habi- 
lement maniée,  d’excellents  résultats.  En  revanche,  l’œuf 
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de  grenouille  a le  précieux  avantage  de  donner  à l’expéri- 
mentateur l’admirable  point  de  repère  qu’est  le  croissant 
gris.  Or  celui-ci,  ainsi  que  O.  Schultze  (1899)  l’a  vu 
depuis  longtemps,  reste  suffisamment  distinct  jusqu’à  la 
fin  de  la  segmentation  et  même,  sur  des  pontes  favorables, 
jusqu’au  début  de  la  gastrulation  ; et  nous  avons  vu  plus 
haut  qu’il  est  incontestablement  le  lieu  où  convergent  les 
mouvements  de  mise  en  place  des  matériaux  cellulaires 
qui  édifieront  toute  la  partie  dorsale  de  l’ébauche  embryon- 
naire. 

Il  est  utile  toutefois,  avant  d’entrer  en  matière,  de  bien 
préciser  le  sens  du  mot  croissant  gris.  Le  croissant  ap- 
paraît deux  à trois  heures  après  la  fécondation  et  a son 
maximum  de  netteté  dans  les  premières  phases  de  la  seg- 
mentation (fig.  34  et  37).  Au  stade  à 8 blastomères,  le 
sillon  horizontal  qui  sépare  les  micromères  des  macromères 
affleure  à la  partie  la  plus  élevée  de  son  bord  convexe.  Plus 
tard,  ce  bord  paraît  descendre  un  peu,  par  l’effet  des  mou- 
vements de  translation  de  l’ectoblaste  présomptif,  mais  sa 
partie  moyenne  reste  toute  proche  du  plan  équatorial.  Il  a 
l’aspect  d’une  bande  d’un  gris  ardoisé,  mais  même  sur  les 
plus  belles  pontes,  il  n’a  jamais  des  contours  géométriques 
et  ne  se  délimite  pas  par  des  lignes  nettes;  il  n’est  qu’une 
zone  intermédiaire  entre  le  vitellus  blanc  qui  est  sous  lui 
et  l’hémisphère  supérieur  d’un  brun  très  foncé  et  c’est 
par  des  transitions  qu’il  se  continue  avec  eux.  C’est  pour- 
quoi nous  parlerons  toujours  de  « zone  » ou  de  « région  » 
du  croissant  gris,  entendant  par  là  Sa  partie  moyenne, 
nettement  gris  cendré  et  ce  qui  l’entoure  immédiatement, 
le  long  de  sa  convexité  comme  de  sa  concavité.  Nous  avons 
tenu  à préciser  ces  détails  pour  éviter  d’entrer  dans  des 
controverses  qui  portent  bien  plus  sur  des  mots  que  sur  des 
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faits  (cf.  W.  VoGT  1929).  Enfin,  Une  faut  pas  considérer 
non  plus  le  croissant  gris  comme  une  simple  pellicule 
corticale.  Celle-ci  n’est  que  le  point  de  repère  extérieur  ; 
la  région  du  croissant  s’étend  en  profondeursur  une  épais- 
seur qu’il  est  difficile  de  préciser  mais  qui  sur  la  blastula 
avancée,  répond  à ce  que  les  embryologistes  des  Amphi- 
biens  appellent  la  « zone  marginale  »,  point  de  réunion  de 
la  voûte  et  du  plancher  de  la  cavité  de  segmentation. 

Certaines  recherches,  déjà  relativement  anciennes, 
avaient  confirmé  expérimentalement  le  rôle  du  croissant 


Fig  54.  — Blastula  de  grenouille,  montrant  encore  vers  le  haut 
le  croissant  gris  cellularisé.  (D’après  O.  Schultze). 

gris  dans  l’édification  de  l'ébauche  embryonnaire  : 
Moszkowsri  (1902)  en  le  lésant  avec  l’aiguille,  en  retrou- 
vait la  trace  dans  la  plaque  médullaire  ; plus  tard  VY.  C. 
George  (1918)  en  y injectant  du  bleu  trypan  observait 
l’absence  de  formation  de  cette  plaque.  Ce  n’était  évidem- 
ment là  que  des  travaux  d’approche. 

L’étude  a été  reprise  systématiquement  (Brachet  1923) 
en  faisant,  avec  une  aiguille  légèrement  chauffée,  des  des- 
tructions localisées  en  divers  points  de  la  région  du  crois- 
sant gris  sur  la  blastula  jeune  encore.  Le  choix  du  stade 
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blastula  était  indiqué  parce  que  alors,  le  germe  étant  divisé 
en  de  nombreuses  cellules,  il  est  possible  de  limiter  dans 
une  mesure  appréciable  l’étendue  de  la  destruction. 

Pour  la  facilité  de  l’exposé  de  ces  recherches,  nous  les 
répartirons  en  trois  groupes  selon  la  partie  de  la  zone  du 
croissant  gris  qui  a été  atteinte  et,  pour  plusde  clarté,  nous 
diviserons,  un  peu  schématiquement,  le  croissant  gris  en 


Fig.  55.  r-  ISeurula  de  Bana  fusca  après  piqûre  4u  crqi^sapt  gris 
blastpléen.  i®!“  groupe  (D’après  A.  Braghej.) 

trpis  segments  : un  moyen,  le  plus  large,  que  coupe  en 
deux  le  plan  de  symétrie  bilatérales,  et  les  cornes  latérales 
droite  et  gauche  (fig.  87  et  54). 

ier  groupe.  Si  l’aiguille  détruit  une  petite  partie  du 
pourfour  supérieur  de  la  portion  moyenne  du  croissant, 
là  où  il  devient  indigtinet  en  se  confondant  avec  le  pignaent 
brun,  le  résultat  est  constant  et  nettement  appréciable  48 
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à 72  heures  après  Topération  : la  tête  antérieure,  c’est-à-dire 
préchordale,  contenant  les  vésicules  optiques  et  les  ébauches 
des  lobes  olfactifs,  est  absente  ou  presquesi  la  destruction  a 
été  complète,  réduite  dans  ses  dimensions  mais  bien  con- 
formée si  elle  n’a  été  que  partielle.  Cette  réduction  est  sur- 
tout apparente  quand  la  piqûre  a été  unilatérale  et  n’a  pas 
empiété  sur  le  côté  opposé.  Dans  ces  conditions,  une 
moitié  de  la  tête  antérieure  est  normale,  l’autre  est  plus 
petite,  à des  degrés  divers  (bg.  55)  et  peut  ne  montrer 
aucune  anomalie  de  forme.  Evidemment  il  y a entre 
ces  deux  cas  types  toute  une  série  d’intermédiaires,  mais 
toujours,  dans  ces  expériences^  la  région  chordale 
de  la  tête,  la  nuque,  le  tronc  et  lé  bourgon  caudal  se 
développent  parfaitement  et  ne  montrent  aucune  altération, 
ni  quantitative  ni  qualitative. 

2^  groupe.  La  lésion  destructive  a été  faite  dans  la  base 
d’une  des  cornes  du  croissant,  soit  à droite,  soit  à gauche  ; 
ses  conséquences  apparaissent  aussi,  fort  clairement,  au 
bout  de  deux  ou  trois  jours.  Dans  tous  les  cas  bien  réussis, 
la  tête  tout  entière,  préchordale  et  chordale,  est  normale 
mais  à partir  de  l origine  du  tronc  des  différences  ap- 
paraissent brusquement  Sur  l’embryon  représenté  dans 
la  figure  56,  c"est  la  base  de  la  corne  gauche  qui  a été 
piquée  et  elle  Ta  été  sévèrement,  aussi  an  delà  de  la  nuque, 
la  moitié  gauche  du  tronc  manque-t-elle  complètement. 
Et  ce  n’est  pas  seulement  la  partie  correspondant  au  point 
lésé  qui  fait  défaut,  c’est  aussi  tout  ce  qui  se  trouve  derrière 
ellejusqu’au  bourgeon  caudal.  A droite  s’est  développé  un 
demi  tube  nerveux  latéral,  une  bémlcborde,  une  rangée 
unique  de  somites  mésoblastiques,  et  tout  cela  est  bien  con- 
formé, de  volume  normal  pour  le  stade  ; hémimoelle,  hé- 
michorde  et  mésoblaste  somilique  se  poursuivent  sans 
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Fig.  56.  — Neurula  de  Bana  fnsea  après  piqûre  du  croissant  gris 
blaslulëen.  groupe.  (D’après  A.  Braghet.) 


Fig.  5y,  — Coupe  transversa/e  de  l’embryon  représenté  dans  la  fig,  56. 
passant  par  la  partie  moyenne  du  corps.  Cb,  chorde  dorsale;  N,  hémi- 
tube nerveux  (D’après  A,  Brachkt.)  , 
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interruption  dans  le  bourgeon  caudal  (fig.  67)  ; l’impuis- 
sance de  ces  moitiés  d’organes  dorsaux  à se  compléter  est 
remarquable  et  constante  dans  toutes  les  expériences.  Ce 
qui  est  plus  remarquable  encore,  c’est  qu’à  gaucbe,  si  la 
partie  blessée  et  détruite,  encore  reconnaissable  sur  les 
coupes  microscopiques  par  des  groupes  de  cellules  nécro- 
sées, n’a  rien  formé  — ce  que  l’on  pouvait  prévoir  — le 
matériel  situé  au  delà,  vers  la  pointe  du  croissant  et  jus- 
qu’au bourgon  caudal,  n’a  rien  formé  non  plus  : il  n’y  a 
pas  trace  d’bémimoelle,  ni  d’hémichorde,  ni  de  somites. 
Pourtant  dans  cette  région  toutes  les  cellules  sont  saines, 
en  prolifération  mitotique  ; l’aspect  est  celui  d’une  lèvre 
blasloporale  jeune  ; le  bourgeon  caudal  a son  volume  nor- 
mal, de  ce  côté  comme  de  l’autre,  mais  aucune  différen- 
ciation d’organes  axiaux  ne  s’y  est  produite. 

La  conclusion  importante  qui  se  dégage  de  ces  faits  est 
que  la  destruction  complète  de  la  base  d’une  des  cornes 
du  croissant  gris,  non  seulement  empêche  la  formation  de 
la  partie  de  l’embryon  à laquelle  elle  était  destinée  à donner 
naissance,  mais  inhibe  également  toute  morphogénèse 
dans  le  territoire  resté  sain,  situé  derrière  elle,  jusqu’au 
pôle  inférieur.  • 

Si  l’opération,  faite  au  même  endroit,  a été  moins 
grave  et  n’a  détruit  que  partiellement  le  matériel  cellulaire 
touché,  les  conséquences  sont  plus  intéressantes  encore. 
Toute  la  tête  est  normale  et  il  en  est  de  même  de  l’hémi- 
tronc  du  côté  sain  ; du  côté  lésé  et  jusque  dans  le  bour- 
geon caudal,  l’embryogénèse  se  fait  et  si  la  quantité  de 
matériel  détruit  a été  minime,  leblastopore  peut  même  se 
fermer  sans  entraves.  On  observe  néanmoins  qu’à  partir 
du  point  delà  piqûre,  la  moitié  correspondante  des  organes 
dorsaux,  tout  en  étant  régulièrement  conformée,  est  nette- 
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ment  moins  volumineuse  ; la  paroi  du  tube  médullaire  est 
mince  et  basse,  formée  de  peu  de  cellules,  le  mésoblaste 
somitique  est  moins  épais  et  moins  tassé,  les  somites 
quand  ils  se  sont  isolés,  sont  de  nombrenormal,  mais  de 
taille  réduite.  Il  y a donc  dans  la  moitié  opérée,  une  ré- 
duction quantitative  d’organes  par  ailleurs  bien  constitués 


Fig.  58.  — Coupe  transversable  d’une  neurula  de  Rana  fusca,  développée 
après  piqûre  du  croissaut  gris  biastuléen.  A gaûcbe  hémimoelle  et  hémi- 
cborde  (Gb.)  normales;  à droite,  les  mêmes  organes  sont  bien  cônformés, 
mais  rudimentaires.  GW,  canal  de  Wolff.  (D’après  A.  Brachkt.) 

et  cette  réduction,  il  convient  d’y  insister  encore,  n’est 
pas  localisée  au  point  où  une  perte  de  subtance  a été  pro- 
voquée, mais  elle  se  poursuit  sans  changement  jusqu’au 
bout  du  tronc,  bien  que  les  tissus  y soient  parfaitement 
sains.  Cette  moitié  du  tronc  est  une  véritable  miniature  de 
l’autre. 
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Quand  la  destruction  localisée  a été  plus  importante, 
Tembryogénèse  est  plus  ou  moins  modifiée  en  ce  sens  que 
le  blastopore  ne  se  ferme  pas  ou  ne  le  fait  qu’incômplè^ 
tement  et  il  se  forme  régulièrement  des  embryons  an- 
nulaires ; les  lèvres  latérales  du  blastopore  ne  se  rejoignent 
pas  ni  ne  se  soudent,  mais  subissent  quand  meme  leurs 
différenciations  normales  en  hémimoelle,  hémichorde, 
rangée  de  somites  mésoblastiques  (fig.  58).  Mais  l’aspect 
de  miniature  de  ces  organes  du  côté  opéré  reste  frappant  : 
rhémichorde  notamment  peut  n’être  qu’une  mince  tigelle, 
l’hémimoelle  et  les  somites  sont  tout  petits.  Les  différences 
entre  les  deux  lèvres  blastoporales  sautent  aux  yeux.  Très 
souvent  la  tigelle  chordale  manque  complètement,  rien 
ne  s’en  est  formé,  ce  qui  indique  que  la  totalité  du  matériel 
chordogène  est  aisément  détruite  dans  la  région  opérée, 
D’autres  fois,  c’est  la  portion  somitique  du  mésoblaste 
qui  est  presque  absente. 

3^  groupe.  La  piqûre  a été  faite  dans  la  partie  moyenne 
du  croissant  gris  et  peut  être  bi-ou  unilatérale  (fig.  87 
et  54)  ; ses  conséquences,  qui  synthétisent  celles  des  deux 
premiers  groupes,  permettront  d’en  tirer  les  conclusions 
logiques. 

Si  la  piqûre  a été  grave  et  a détruit  tout  ou  presque  tout 
le  matériel  visé,  elle  est  suivie  de  la  mort  plu^  ou  moins 
rapide  de  l’œuf  ; c’est  le  seul  intérêt  qu’elle  offre. 

Les  destructions  partielles,  bilatérales,  s’empêchent 
pas  toujours  les  mouvements  nécessaires  à la  gastrulation 
et  même  à la  fermeture  du  blastopore  ; un  embryon  se 
forme,  mais  il  est  rudimentaire  dans  toute  son  étendue,  à 
droite  comme  à gauche,  depuis  l’extrémité  apicale  de  la 
tête  jusqu’au  bourgeon  caudal.  11  peut  être  assez  bien  con- 
formé, tout  en  n’étant  qn’une  miniature  de  l’embryon 
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normal,  mais  très  souvent  lachordeest  totalement  absente 
et  le  cerveau  est  si  réduit,  si  atrophié,  que  la  survie  est 
faible.. Oïl  peut  naturellement  observer  toute  une  gamme 
de  variations  selon  l’étendue  et  l'intensité  de  la  lésion 
initiale. 

Lespiqùresunilatéralesjdroites  ou  gauches,  n’empêchent 
pas  non  plus,  quand  elles  ne  sont  pas  trop  sévères,  une 
mise  en  place  normale  des  ébauches  embryonnaires  et  leur 
évolution  en  organes  axiaux  ; mais  ceux-ci,  du  côté  opéré 
et  de  l’œil  à la  queue,  sont  d’un  volume  moindre  que  du 
côté  sain  : le  système  nerveux  central  est  asymétrique, 
comme  le  sont  aussi  les  somites  mésoblastiques  ; quant  à 
la  chorde  elle  est  naturellement  unique,  complète,  et  il 
est  impossible  d’y  déceler  une  anomalie  quantitative.  Si  la 
lésion  a été  assez  grave  pour  gêner  la  fermeture  complète 
du  blastopore,  les  résultats  sont  les  mêmes,  mais  plus 
accusés  et,  dans  la  partie  annulaire  de  l’embryon,  les  dis- 
positions rappellent  entièrement  celles  que  nous  avons 
décrites  à propos  du  2®  groupe. 

Tels  sont  les  faits  essentiels  que  ces  expériences  ont 
mis  en  lumière.  Une  première  notion  s’en  dégage  claire- 
ment : la  zone  du  croissant  gris  n’est  pas  tout  entière  capable 
de  différenciation  spontanée,  c’est-à-dire  trouvant  en  elle- 
même  tous  les  facteurs  nécessaires  à son  développement 
complet.  Ellen’a  ce  pouvoir  qucdans  sa  partie  moyenne,  où 
apparaîtra  plus  tard  ^la  petite  encoche  blastoporale  qui 
indique  l’entrée  en  gastrulation  et  dont  la  potentialité  réelle 
est  très  approximativement  de  donner  naissance  aux 
organes  dorsaux  delà  portion  chordale  de  la  tête  (cerveau 
et  moelle  allongée,  organes  des  sens,  chorde,  segments 
mésoblastiques,  voûte  du  pharynx). 
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Mais  nos  trois  séries  d’expériences  démontrent  en  outre 
que  les  processus  inaugurés  en  ce  point  nodal,  pro- 
voquent de  proche  en  proche  la  mise  en  activité  morpho- 
génique des  matériaux  situés  au  dessus  de  lui  pour  l’édi- 
fication de  la  tête  préchordale,  et  de  ceux  situés  en 
dessous,  dans  les  extrémités  latérales  du  croissant  et  sur 
leur  prolongement  jusqu  au  pôle  inférieur  de  l’œuf,  pour 
la  construction  des  organes  dorsaux  du  tronc  et  de  la 
queue. 

La  partie  moyenne  de  la  région  du  croissant  gris  est 
donc  à la  fois  un  centre  autonome  d’autodiflférenciation  et 
le  point  de  départ  d’une  induction  formatrice  nécessaire  à 
l’évolution  des  parties  voisines.  En  ce  sens  il  est  com- 
parable à l'orgi^nisateur  découvert  par  Spemann  dans  l’en- 
toblaste  de  la  lèvre  blastoporale  craniale  chez  les  Urodèles. 
Seulement,  il  est  manifeste  que,  chez  la  grenouille,  il  n’est 
inducteur  que  pour  d<^s  matériaux  déjà  déterminés 
d’avance  ; il  ne  leur  confère  vraisemblablement  aucune 
propriété  morphogénétique  nouvelle  et  il  ne  leur  donne 
que  l ’impulsion  nécessaire  pour  que  devienne  effectif  ce 
qu’ils  n’avaient  qu’à  l’état  dynamique.  En  un  mot,  il 
déclanche  plutôt  qu’il  n’organise. 

S’il  en  était  autrement,  en  effet,  on  observerait  dans 
nos  trois  groupes  d expériences,  et  surtout  dans  les  deux 
premiers,  des  phénomènes  variés  de  régulation,  une  uti- 
lisation par  le  centre,  ou  par  ce  qui  en  reste,  des  parties 
voisines  de  celle  qui  a été  détruite  et  les  conséquences  de 
la  lésion  seraient  compensées,  au  moins  partiellement.  Il 
n’en  est  jamais  ainsi  ; dans  nos  larves,  quand  l’opération 
n’a  pas  été  très  grave,  toute  trace  en  a disparu  en  moins 
de  24  heures  ; la  guérison  est  parfaite,  les  cellules  tuées 
sont  expulsées  et  leur  place  est  prise  par  les  parties  voi- 
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sines,  parfaitement  saines,  qui  comblent  la  perte  de  sub- 
tance.  Elles  restent  cependant  inactives  et  l’organisateur 
est  sans  influence  sur  elles.  Le  matériel  qui  réagit  est  donc 
exclusivement  celui  des  localisationsgerminales primaires. 

Un  des  résultats  les  plus  inattendus  des  recherches  qui 
viennent  d’être  résumées,  est  que  dans  les  piqûres  légères, 
où  le  matériel  cellulaire  visé  n"a  été  que  partiellement 
détruit,  non  seulement  la  partie  du  dos  qui  en  tire  son 
origine  directe  est  plus  petite  que  la  normale,  ce  qui  était 
à prévoir,  mais  toute  celle  dont  ce  matériel  devait  pro- 
voquer la  morphogénèse  est  également  plus  petite,  et  dans 
la  même  proportion.  L’état  de  miniature  est  uniforme  dans 
ce  qui  était  inducteur  et  dans  ce  qui  fut  induit.  Il  y a donc 
une  relation  de  proportionnalité  quantitative  entre  les 
deux.  Cette  relation  rend  vraisemblable  lïdée  que  l’in- 
duction consiste,  non  pas  en  une  sorte  d’influx  mal 
défini,  mais  en  une  action  directe  d’ordre  chimique 
(hormone,  ferment)  nécessitant  pour  se  produire  un 
contact  immédiat  et  dont  la  ou  les  subtances  actives 
n’existent  dans  le  matériel  inducteur  qu’en  quantité  définie. 

Ces  notions  gagnent  grandement  en  précision  quand  on 
suit  pendant  un  temps  suffisant  l’évolution  des  larves 
opérées,  spécialement  de  celles  où  Lune  des  moitiés  laté- 
rales est  une  miniature  de  l’autre.  Elles  peuvent  se  déve- 
lopper pendant  plusieurs  jours  et  éclore  spontanément; 
le  cœur  bat,  la  circulation  du  sang  s’établit  normalement  ; 
des  branchies  externes  et  une  longue  queue,  pourvue  de 
ses  nagoires,  font  de  ces  larves  de  petits  têtards  qui  ne 
diffèrent  des  témoins  qu’en  ce  qu’ils  sont  plus  grêles  et 
s’enroulent  sur  eux -mêmes,  car  les  muscles  sont  plus 
puissants  d’un  côté  que  de  l’autre.  Un  examen  attentif, 
l'ait  sur  coupes  microscopiques,  montre  une  constitution 
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parfaite  des  organes,  l'histogenèse  s’est  faite  dans  de 
bonnes  conditions,  mais  ce  qui  était  réduit  en  volume  à 
l’origine  Test  resté  intégralement  chez  le  têtard  ; la  moitié 
en  miniature  s’est  allongée  comme  l’autre,  mais  en  reste 
la  miniature.  Nous  avons  trouvé,  par  exemple,  dans  un  de 
ces  têtards,  une  hémimoelle  épinière  droite  ayant  com- 
mencé à différencier  ses  suhtances  grise  et  blanche  mais 
qui,  en  coupe  transversale,  n’est  que  la  moitié,  par  son 
volume  et  le  nombre  de  ses  cellules,  de  l’hémimoelle 
gauche  qui  est  normale  ; le  long  de  son  bord  dorsal  est 
appendueune  série  régulière  de  minuscules  ganglions  spi- 
naux, et  sa  face  externe  est  longée  par  des  plaques  muscu- 
laires à fibres  striées  dont  le  volume  est  aussi  la  moitié  de 
celui  du  côté  opposé.  Ces  dispositions  se  poursuivent  sans 
changement  jusqu’au  bout  de  la  queue. 

Le  déficit  initial  n’a  donc  pas  été  comblé  ; une  réduc- 
tion quantitative  du  matériel  inducteur  de  la  blastula  d 
des  conséquences  définitives  et  que  rien  ne  vient  com- 
penser. La  subtance  active  de  ce  matériel,  non  seulement 
y est  en  quantité  définie,  mais  elle  est  incapable  de  se 
renouveler  par  assimilation  et  elle  se  dégrade  au  fur  et  à 
mesure  de  son  utilisation. 

Ainsi  se  trouve  posé,  sous  une  forme  nouvelle  et  dans  des 
termes  précis,  le  gros  problème  biologique  de  la  limitation 
de  la  croissance  des  organismes  et  des  causes  de  la  taille 
qu’ils  peuvent  atteindre  à l’état  adulte.  On  est  autorisé, 
pensons-nous,  à en  formuler  la  réponse  dans  les  termes 
suivants  : l'œuf  fécondé  contient  en  lui,  dans  la  subtance 
de  ses  localisations  germinales  primaires,  les  conditions 
qui  limiteront  la  croissance  de  l'organisme  qui  en  naîtra 
et  détermineront  sa  taille  définitive.  Le  croissant  gris 
blastuléen  sur  lequel  nous  avons  opéré,  est  en  effet  le 
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même  que  celui  de  Tœuf  fécondé  ; il  s’est  simplement 
cellularisé. 

Gela  ne  signifie  pas,  naturellement,  que  pendant  le 
cours  du  développement,  puis  de  la  croissance,  des  facteurs 
extrinsèques  ne  puissent  exercer  d’influence  sur  les  causes 
primaires,  intrinsèques,  soit  pour  les  favoriser,  soit  pour 
les  entraver.  Gela  serait  contraire  à une  foule  d’obser- 
vations des  physiologistes  ; mais  il  ne  s’agit  là  que  de 
facteurs  de  réalisation,  dont  l’importance  peut  être  grande 
en  fait,  mais  qui  ne  touchent  pas  au  principe  que  nous 
avons  établi. 

Un  autre  point  mérite  encore  de  retenir  notre  attention. 
Le  centre  autonome  et  inducteur  dont  l’existence  s’est 
révélée  dans  la  partie  moyenne  de  la  région  du  croissant 
gris  de  la  grenouille,  est-il  réellement  unique,  ou  se  com- 
pose-t-il d’un  complexe  de  trois  centres  ayant  leur  topo- 
graphie propre  et  destinés  respectivement  au  système 
nerveux,  à la  chorde  dorsale  et  aux  somites mésoblastiques? 
Il  est  impossible,  dans  l’état  actuel  des  données  expérimen- 
tales, de  répondre  à cette  question.  Il  est  cependant  pro- 
bable que  l’hétérogénéité,  si  éllé  n’est  pas  primitive, 
s’établit  néanmoins  très  tôt,  dès  le  stade  blastula.  Nous 
avons  noté  des  faits  qui  plaident  en  faveur  d’un  centre 
chordogène  indépendant.  Il  doit  être  très  petit,  formé  de 
peu  de  matériel,  car  les  lésions  destructives,  même  légères, 
arrêtent  souvent  toute  formation  de  chorde  dorsale,  sans 
que  cette  absence  paraisse  avoir  une  influence  quelconque 
sur  la  formation  du  système  nerveux  ou  des  somites  mé- 
soblastiques. Il  ne  nous  a pas  paru  non  plus  qu’il  y ait 
un  rapport  de  proportionnalité  appréciable  entre  le  volume 
des  ébauches,  médullaire  et  somitique,  comme  Lehmann  a 
cru  l’observer  chez  les  Urodèles.  Ges  raisons  plaident  en 
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faveur  d*un  complexe  de  trois  centres,  associés  sans  doute, 
mais  relativement  indépendants  dans  leur  action.  On  ne 
peut,  à rheüre  actuelle,  préciser  davantage. 

* 

* * 

L’interprétation  qui  vient  d'être  donnée  des  réponses 
de  l’œuf  d’Anoure  aux  interventions  expérimentales,  tout 
en  s’accordant  en  principe  avec  les  enseignements  de 
l’œuf  des  Urodèles  que  nous  devons  aux  recherches  de 
Spemann  et  de  ses  collaborateurs,  s’en  écarte  cependant  à 
divers  points  de  vue.  Aussi  fut-elle  l’objet  de  certaines 
critiques,  spécialement  de  la  part  de  W.  Vogt  (1925- 
1929)  et  de  K.  Gqerttler  (1926).  Nous  examinerons 
brièvement  celles  qui  nous  paraissent  les  plus  impor- 
tantes. 

On  a dit  que  s’il  venait  à être  démontré  que  la 
substance  du  croissant  gris  ne  contient  pas  en  elle  les 
matériaux  du  tube  médullaire  futur,  que  si  le  dos  de 
l’embryon  n’a  pas,  avec  le  blastopore,  les  rapports  que 
nous  avons  admis  et  que  schématisent  les  figures  49,  5o 
et  5i,  les  conclusions  que  nous  avons  dégagées  de  nos 
recherches  (Brachet,  1923)  devraient  être  complètement 
modifiées.  C’est  exact,  sans  doute,  mais  un  grand 
nombre  de  faits  contredisent  cette  erreur  au  point  de 
départ. 

Que  le  croissant  gris  marque  l’emplacement  du  blas- 
topore en  fer  à cheval  de  la  gastrula,  c’est  ce  qu’ont  admis 
tous  ceux  qui  ont  étudié  l’embryologie  des  Amphibiens, 
et  Weigmann  (1928)  l’a  confirmé  récemment.  Qu’il  y ait 
entre  le  repli  cérébral  transverse  et  le  dos  de  l’embryon 
d’une  part,  le  blastopore  de  l’autre,  des  relations  topo- 
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graphiques  et  génétiques  que  nous  avons  indiquées  au 
début  de  ce  chapitre,  c’est  ce  qu’ont  montré  de  nombreux 
travaux  descriptifs  et  expérimentaux. 

Bataillon  (iqaô)  en  a aussi  reconnu  l’exactitude  grâce 
à sa  méthode  d’immobilisation  des  œufs  dans  de  la  géla- 
tine diluée,  et  il  nous  semble  même  que  les  piqûres  du 
croissant  gris  blastuléen  en  donnent  une  preuve  difficile- 
ment réfutable. 

A cet  ensemble  de  faits,  on  peut  en  ajouter  un  autre 
encore  et  qui  paraît  décisif.  Malgré  de  très  grandes 
difficultés  techniques,  on  peut,  sur  le  germe  de  grenouille, 
réaliser  l’expérience  suivânte  (Braghet,  1927)  : Sur  une 
gastrula  de  grenouille  tout  à son  début,  où  l’encoche 
blastoporale  n’est  encore  qu’une  mince  fente  à peine  vi- 
sible, on  excise  tout  le  « champ  blastoporal  présomptif  » 
(fig.  49,  5o  et  5i)  c’est-à-dire  toute  la  région  où  appa- 
raîtront plus  tard  les  lèvres  latérales  et  ventrales  futures. 
Naturellement  la  section  enlève  le  matériel  de  ces  lèvres 
et  ce  qui  les  entoure  immédiatement.  On  implante  alors 
ce  morceau  sur  une  autre  gastrula  du  même  âge,  à la  place 
de  la  voûte  de  la  cavité  de  segmentation,  préalablement 
détachée  avec  les  instruments  habituels  dans  ce  genre 
d’expériences.  La  soudure  sô  fait  très  bien  quand  on  par- 
vient à réaliser  une  coaptation  exacte  des  surfaces  de 
section. 

La  figure  69  montre  le  résultat  de  cette  opération  après 
60  heures  de  développement.  L’hôte  a formé  un  em- 
bryon (E)  dont  le  dos  est  normal  tant  sur  la  vue  d’en- 
semble que  sur  les  coupes  microscopiques.  L’implantat 
a aussi  édifié  un  embryon  (E')  dont  les  organes  dorsaux 
sont  au  même  stade  ; mais  les  mouvements  nécessaires  à 
la  fermeture  du  blastopore  n’ayant  pas  pu  se  faire  libre- 
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ment,  il  est  resté  largement  ouvert.  Les  lèvres  se  sont 
néanmoins  différenciées  et  ont  donné  naissance  à un 
embryon  annulaire  typique  (spina  bifîda  selon  la  nomen- 
clature d’O.  Hertwig). 

La  lèvre  craniale  primitive  de  l’implantat  est  devenue 
sur  la  figure  d’ensemble,  un  bourrelet  épais  que  les  coupes 


E’ 


Fig.  5g,  — Résultat  de  la  greffe  d’un  champ  blasloporal  sur  l’hémisphère 
supérieur  d'une  jeune  gastrula  de  Rana  fusca.  E,  embryon  formé  par 
Phôte;  embryon  développé  au  dépens  du  greffon,  (D’après 

A.  Brachet,'^ 

histologiques  prouvent  être  un  repli  cérébral  transverse, 
flanqué  le  long  de  ses  bords  des  crêtes  ganglionnaires  du 
trijumeau  ; chacune  des  lèvres  latérales  droite  et  gauche 
a édifié  une  hémjgouttière  médullaire,  une  petite  chorde 
dorsale  et  un  épaississement  somitique  du  mésoblaste. 
Au  pourtour  caudal  du  blastopore,  ces  moitiés  se  re- 
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joignent  en  un  tronc  unique,  complet  et  normal,  qui  se 
termine  brusquement.  On  ne  peut  exiger  une  démons- 
tration expérimentale  plus  claire  des  rapports  génétiques 
qui  existent  entre  la  région  blastoporale  (ou  du  croissant 
gris)  et  le  dos  de  l’embryon. 

Cependant  W.  Vogt  (1929),  dans  une  étude  très 
fouillée  du  développement  des  œufs  d’Urodèles  et 
d’Anoures,  appuyée  sur  des  repères  colorés  vitalement, 
conclut  que  même  chez  les  Anoures,  Tectoblaste  mé- 
dullaire présomptif  est  beaucoup  plus  étendu  en  surface 
qu’on  ne  le  croyait  et  qu’il  est  en  réalité  en  dehors  du 
croissant  gris,  celui-ci  étant  entièrement  entoblastique. 

L’expérience  de  transplantation  qui  vient  d’être  relatée 
cadre  mal  avec  cette  opinion  et  l’exclut  même  sous  la 
forme  que  lui  a donnée  Yogt  ; on  peut  d’ailleurs  lui 
opposer  d'autres  arguments. 

D’abord  — et  nous  y avons  déjà  insisté  — le  croissant 
gris  n’a  pas  de  contours  nettement  définis  et  la  coloration 
grise  n’a  que  la  valeur  d’un  point  de  repère.  Quand  nous 
parlons  du  croissant  gris,  nous  ne  lui  attribuons  pas  pour 
cela  une  forme  géométrique  ni  des  contours  nettement 
définis  et  il  est  fort  possible  que  la  partie  d’un  vrai  gris 
cendré,  qui  en  est  le  centre,  soit  de  l’entoblaste  présomptif. 
Mais  les  piqûres  ne  la  lèsent  jamais  seule  ; elles  atteignent 
aussi  le  pourtour  convexe  brun  du  croissant  et  il  ne  peut 
en  être  autrement. 

En  outre,  un  travail  de  Desglin  (1927)  lèvera  les  der- 
niers doutes.  L’embryologie  descriptive  a montré  depuis 
longtemps  que  la  plaque  médullaire  de  l’embryon 
d’Anoure,  quand  elle  est  constituée,  se  compose  en  réalité 
de  deux  parties  : l’une  interne  est  la  plaque  médullaire 
vraie,  qui  donnera  la  gouttière,  puis  le  tube  neural; 
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l’autre,  externe,  est  l’ébauche  de  la  crête  ganglionnaire. 
Dans  la  tête  et  la  nuque  futures,  cette  ébauche  est  extrê- 
mement volumineuse,  autant  que  la  partie  médullaire 
proprement  dite  et  on  a reconnu  depuis  longtemps  (Bra- 
CHET  1907  et  d’autres  dans  la  suite)  que  pes  cellules  qui 
la  composent  viennent  de  parties  relativement  éloignées 
de  l’ectoblaste,  par  une  véritable  émigration  qui  les  con- 
centre au  pourtour  de  la  plaque  médullaire.  Quelle  que 
soit  la  destinée  finale  de  cette  crête  ganglionnaire,  qu’elle 
soit  exclusivement  formatrice  des  ganglions  des  nerfs 
crâniens  sensitifs  et  mixtes,  du  trijumeau  au  vague_,  ou 
qu’elle  contribue  partiellement,  sous  le  nom  de  mésecto- 
derme,à  l’édification  du  squelette  de  la  tête  (J. -B  Platt, 
Stone,  etc  ),  elle  n’en  est  pas  moins,  à ses  débuts,  une 
partie  de  l’ébauche  médullaire  primaire  et  Vogt,  dans 
ses  marques  localisées,  en  a coloré  les  éléments  et  en  a 
suivi  l’émigration. 

Desglin,  par  la  méthode  des  destructions  localisées 
avec  l’aiguille  chauffée,  a recherclié  la  localisation  primaire 
du  matériel  présomptif  de  la  crête  ganglionnaire  des 
nerfs  crâniens  dans  le  germe  de  la  grenouille.  Il  a opéré 
sur  de  toutes  jeunes  gastrulas,  en  piquant  à la  limite 
externe  de  la  zone  médullaire  vraie  présomptive,  c’est-à- 
dire  un  peu  en  dehors  de  la  lèvre  blastorale.  Ces  piqûres 
étaient  légères  dans  le  but  d’obtenir  des  destructions  peu 
étendues  et  bien  circonscrites. 

Dans  nombre  de  cas,  le  résultat  de  l’opération  fut 
l’absence  ou  la  réduction  quantitative  de  la  crête  ganglion- 
naire dans  la  région  lésée,  la  plaque  médullaire  vraie 
étant  intacte  et  parfaitement  normale.  La  conclusion  est 
que  le  matériel  présomptif  de  cette  crête  est  localisé  et 
déterminé  dès  le  début  de  la  gastrulation.  De  plus  cette 
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« localisation  germinale  » a déjà^  au  stade  où  a opéré 
Desclin,  une  véritable  autonomie,  car  la  destruction  de 
la  partie  immédiatement  voisine  de  l’ébauche  médullaire 
vraie  n’en  empêche  pas  l’évolution  normale,  quantitative 
et  qualitative. 

Les  recherches  de  Desclin  démontrent  donc  expéri- 
mentalement l’existence,  en  dehors  de  la  région  du 
croissant  gris,  d’une  zone  qui  en  entoure  la  convexité 
et  dont  la  valeur  prospective  est  d’être  de  l’ectoblaste 
ganglionnaire  présomptif.  Ainsi  les  objections  de  Vogt 
perdent  leur  valeur,  mais  en  même  temps  ses  observa* 
lions  positives  s’interprètent  aisément. 


* ! 
* * 

Nous  venons  d’exposer,  avec  les  détails  que  justifient 
l’importance  du  sujet,  les  propriétés  des  localisations 
germinales  et  la  notion  de  l’organisateur  qui  lés  synthé- 
tise, en  basant  notre  analyse,  d’une  part  sur  l’œuf  régu* 
lateur  des  Urodèles  et  d’autre  part  sur  celui  des  Anoures, 
plus  fixe,  plus  stabilisé.  Les  différences  semblent  grandes  | 
entre  les  deux  groupes;  il  nous  réste  maintenant  à en  i 
rechercher  le  sens  et  la  signification. 

Si  on  ne  tenait  compte  que  des  faits  relatés  dans  la 
première  partie  de  ce  chapitre,  il  semblerait  que  dans  la 
jeune  gastrula  d’un  Urodèle,  ni  le  matériel  médullaire,  ni 
l’épiderme  présomptif  ne  sont  prédéterminés  dans  l’ecto- 
blaste  gastruléen  et  que  cette  couche  cellulaire  indifférente 
en  principe  n’a  sa  destinée  fixée  que  sous  l’influence  de 
l’organisateur. 
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En  réalité  Spemann  lui-même  n’a  jamais  été  aussi  loin 
et  il  accepte  même  volontiers  l’idée  d’une  « double  assu- 
rance » grâce  à laquelle  l’ontogénèse  normale  ne  pourrait 
se  faire  qu’harmonieusement  : une  prédétermination 
vague  et  labile  du  matériel  présom[)lir  serait  la  première, 
l’inflinmce  activante  de  l'organisateur  serait  la  seconde. 
Bien  que  cetle  idée  ait  été  combattue  de  divers  côtés  et 
que  du  point  de  vue  théorique  elle  soit  critiquable,  elle 
n’en  répond  pas  moins,  comme  nous  allons  le  voir,  à la 
réalité  des  faits,  même  chez  les  Urodèles. 

Chez  ceux-ci,  nous  l’avons  vu,  la  portion  entoblas- 
tique  de  la  lèvre  craniale  du  blaslopore  n’est  pas  seule- 
ment inductrice  de  la  plaque  médullaire,  qui  ne  devient 
telle  que  quand  sa  face  profonde  en  a subi  le  contact 
(Speman.n,  Marx,  Lehimann,  Bautzmann),  mais  elle  est 
aussi  une  zone  à ditîérenciation  spontanée  et  par  consé- 
quent ses  potentialités  sont  strictement  déterminées  dès 
le  début.  Elle  n’est  même  pas  la  seule  dans  le  germe  des 
Urodèles  : des  recherches  récentes  de  Suzuki  viennent  de 
montrer  que  chez  le  Pleurodèle,  le  matériel  mésoblastique 
présomptif  localisé,  d’après  Vogt,  dans  les  parties  laté- 
rales et  caudale  de  la  zone  marginale  de  la  loute  jeune 
gastrida,  a des  propriétés  analogues.  En  y pratiquant 
des  destructions  localisées,  Suzuki  en  a observé  les  consé- 
quences dans  l’embryon  formé,  caractérisées  par  des 
déficits  quantitatifs  coi respondants  dans  les  organes  mé- 
sodermiques, notamment  dans  les  sornites  primordiaux. 
Le  matériel  détruit  n’est  donc  pas  remplacé  et  chez  le 
Pleurodèle,  il  est  probable  que  le  déficit  est  tout  aussi 
définitif  que  chez  les  Anoures. 

Le  matériel  médullaire  présomptif  des  Urodèles  n’offre- 
t-il  rien  d’analogue,  fut-ce  à un  degré  moindre?  Il  est 
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certain  que  chez  la  jeune  gastrula,  non  seulement  on 
peut  aisément  le  détourner  de  sa  destinée,  mais  qu’il  est 
dépourvu  de  tout  pouvoir  inducteur  (Marx,  Bautzmann, 
Byitnsri-Salz).  Mais  la  question  essentielle  est  de  savoir 
si  la  suppression  de  l’organisateur,  pratiquée  à ce  stade, 
empêche  toute  différenciation  de  la  plaque  médullaire.  Il 
résulte  déjà  des  travaux  de  Lehmann.  qu’en  l’absence  d’en- 
toblaste,  l’extrémité  antérieure  du  cerveau  peut  se  déve- 
lopper et  que  si  le  restant  de  l’ébauche  neurale  est 
incomplète,  mal  conformée,  incapable  de  s’enrouler  en 
tube,  elle  n’est  pourtant  pas  totalement  absente;  et  cela 
plaide  en  faveur  d’une  légère  prédétermination,  vague  et 
instable,  mais  réelle. 

D’autres  observations,  dues  à Goerttler  (1925-1926), 
sont  plus  concluantes.  L’extirpation  sur  la  blastula  ou  la 
jeune  gastrula  de  Pleurodèle  d’un  large  segment  de 
l’entoblaste  présomptif  au  niveau  de  la  lèvre  blastoporale, 
trouble  naturellement  les  mouvements  cellulaires  qui 
aboutissent  normalement  à la  gastrulation  et  à la  mise  en 
place  des  ébauches  embryonnaires;  le  blastopore  ne  se 
ferme  pas  et  l’embryon  qui  se  forme  est  annulaire,  tout 
comme  chez  les  Anoures  dans  des  conditions  expérimen- 
tales analogues.  Cet  embryon  est  dépourvu  de  chorde, 
parfois  même  le  mésoblaste  fait  totalement  défaut,  mais 
la  gouttière  médullaire,  annulaire  elle  aussi,  est  présente. 
Et  pourtant  l’organisateur  cntoblastique.  dans  cette  expé- 
rience. avait  été  enlevé  sinon  totalement,  du  moins  en 
grande  partie.  Inversement,  si  on  incise,  au  même  stade, 
un  large  lambeau  d’ectoblaste  médullaire  présomptif,  on 
observe  régulièrement  un  déficit  correspondant  dans  la 
plaque  neurale  dès  qu’elle  apparaît  et  ce  déficit  peu 
même  aller  jusqu’à  l’absence  complète, 
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Il  y a incontestablement  entre  ces  observations  de 
Gœrttler  et  celles  qui  ont  été  faites  sur  le  germe  de  la 
grenouille  (Brachet  1928)  des  analogies  frappantes  ; 
aussi  est-on  autorisé  à en  conclure  que  du  matériel  mé- 
dullaire présomptif  devient  normalement  de  la  substance 
nerveuse,  à moins  qu’une  cause  extérieure  (un  change- 
ment de  milieu  par  exemple)  n’intervienne  pour  le  dé- 
tourner de  sa  destinée. 

Dès  lors  il  n’y  a plus  entre  les  Drodèles  et  les  Anoures, 
au  point  de  vue  de  la  détermination  des  ébauches,  que 
des  différences  de  degré.  Dans  une  blastula  ou  une  jeune 
gastrula  d’ürodèle,  une  zone  dont  l’ontogénèse  normale 
permet  de  prévoir  la  destinée  présomptive,  peut  encore 
en  être  détournée  par  un  artifice  ; dans  une  blastula 
d’Anoure,  c’est  déjà  impossible. 

Aux  preuves  déjà  données  et  qui  découlent  notamment 
des  résultats  de  destructions  localisées  du  croissant  gris 
blastuléen  du  germe  de  grenouille,  on  peut  en  ajouter 
d’autres  encore  : Geinitz  a vu  qu’un  organisateur 
d’Anoure,  implanté  dans  la  paroi  ventrale  d’une  jeune 
gastrula  d’Urodèle,  non  seulement  y subit  son  autodiffé- 
renciation, mais  provoque  par  induction  sur  l’hôte  une 
ébauche  médullaire  secondaire  ; mais  l’expérience  inverse 
donné  un  tout  autre  résultat  : un  organisateur  d’Urodèle, 
implanté  sur  Anoure,  s’autodifférencie  aussi,  mais  n’in- 
duit rien  dans  l’ectoblaste  de  l’bôte  qui  devient  purement 
et  simplement  de  l’épiderme.  On  pourrait  objecter  qu’il 
s’agit  là  de  greffes  xénoplastiques  et  qu’il  serait  prématuré 
d’en  tirer  des  conclusions  ; mais  cetle  objection  est  sans 
fondement  quand  on  transplante  un  champ  blastoporal 
de  grenouille  sur  une  autre  gastrula  de  grenouille  au 
même  stade  (Brachet,  1927)  ; dans  ce  casl’autodifférencia- 
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tion  de  l’implantat  est  typique  et  complète,  mais  l’induc- 
tion est  nulle  (fîg.  57). 

Une  dernièie  donnée  expérimentale  clôturera  ce  débat  : 
de  l’ectobtaste  pris  dans  la  région  du  pôle  supérieur  d’une 
blastula  ou  d’une  toute  jeune  gastrula  de  Hyla  ou  de 
Bana,  dont  la  destinée  présomptive  est  de  former  l’épi- 
derme de  la  face  ventrale  de  la  tête,  implantée  par  la 
méthode  de  Mangold  dans  le  blastocèle  d’un  germe d’Uro- 
dèle  au  même  stade,  est  entraîné  dans  les  mouvements 
cellulaires  de  la  gastrulation  et  peut  se  trouver  incorporé 
dans  des  régions  très  diverses  de  l’embryon,  notamment 
dans  l’entoblaste  de  la  voûte  arcbentérique.  Quel  que  soit 
son  lieu  de  fixation,  l’hôte  reste  sans  influence  sur  lui  et 
il  devient  de  l’épiderme,  avec  ses  cellules  ciliées  et  glan- 
dulaires ; on  peut  même  voir  le  fragment  implanté 
édifier  un  appareil  de  fixation  de  têtard  d’Anoure  histo- 
logiquement bien  constitué  (BixiNbKi-SALz,  1929),  Si  on 
se  rappelle  les  résultats  d’expériences  analogues  faites 
par  M angold  entre  Urodèles,  la  différence 'est  telle  que 
tout  commentaire  est  superflu.  Du  matériel  médul- 
laire présomptif  de  blastula  d’Anoure,  pris  au  voisi- 
nage du  croissant  gris  et  implanté  de  la  même  façon 
dans  une  blastula  de  triton,  apparaît  tout  aussi  déter- 
miné que  l’épiderme  ; à la  vérité,  dans  cet  hôte  hétéro- 
gène, il  évolue  mal,  forme  des  amas  cellulaires  en  proli- 
fération, parfois  creusés  de  cavités  qui  lui  donnent  une 
apparence  neurale,  mais  où  qu’il  se  soit  logé,  il  conserve 
sa  spécificité  (Bytinsri-Salz, 

Les  localisations  germinales  sont  donc  les  mêmes  et  ont 
une  valeur  prospective  identique  chez  les  Urodèles  et  les 
Anoures  au  stade  gastrula  jeune,  mais  tandis  que  chez  les 
premiers  certaines  d’entre  elles  sont  encore  labiles,  elles 
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sont  toutes  complètement  stabilisées  chez  les  seconds. 
Toutefois  cette  différence  n’est  que  provisoire  et  ne 
tardera  pas  à s’effacer.  Tous  les  observateurs  qui  ont 
étudié  les  potentialités  du  germe  des  Urodèles  (Spemann 
et  bien  d’autres  après  lui  ou  avec  lui)  ont  reconnu  que 
dès  que  la  gastrulation  est  achevée,  ou  plus  exactement 
dès  que  le  blastopore  est  devenu  circulaire  et  réduit  à un 
petit  orifice,  les  expériences  si  suggestives  d’induction,  de 
transplantation,  de  formation  d’embryonS  doubles,  etc., 
ne  réussissent  plus.  En  quelques  heures,  le  germe  d’Uro- 
dèle  stabilise  ses  localisations  et  cette  stabilisation  est 
définitive  : ni  l’épiderme  présomptif,  ni  le  matériel  mé- 
dullaire présomptif  ne  peuvent  plus,  par  aucun  artifice, 
être  détournés  de  leur  destinée.  La  gastrula  achevée  d’un 
triton  ou  d’une  axolotl  est  à ce  point  de  vue  exactement 
comparable  à une  blastula  de  grenouille.  Or  celle-ci  ne 
diffère  guère  de  l’œuf  fécondé,  nous  l’avons  déjà  dit,  qu’en 
ce  que  les  matériaux  qui  la  composent  sont  répartis  en 
de  nombreuses  cellules  ; ce  qui  s’est  passé  entre  les  deux 
stades  n’a  été  qu’un  découpage  progressif  du  cytoplasme 
ovulaire  qui  n’a  rien  changé  à ses  propriétés  régionales. 
L’œuf  fécondé  de  grenouille^  dans  son  déterminisme  onto- 
génétique,  a atteint  un  stade  physiologique  qui  ne  sera 
réalisé  chez  le  triton  qu’après  l’achèvement  de  la  gas- 
trulation. 

Il  n’y  a donc  aucune  contradiction  entre  les  données 
expérimentales  acquises  dans  les  deux  groupes  d’Amphi- 
biens  ; les  différences  observées  relèvent  de  facteurs  d’ordre 
purement  chronologique  et  tirent  même  de  ce  fait  l’essen- 
tiel de  leur  intérêt. 

Cette  discordance  chronologique  dans  la  stabilisation 
des  propriétés  ontogénétiques  est  très  répandue  et  l’expér 
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rimenlateur,  quel  que  soit  l’objet  de  ses  études,  devra 
toujours  en  tenir  compte.  Parmi  les  Urodèles  étudiés,  on 
est  d*accord  pour  reconnaître  qu’à  un  même  stade,  la 
détermination  est  plus  fixe  chez  les  Pleurodèles  que  chez 
les  Tritons,  et  pour  prendre  un  exemple  en  dehors  des 
localisations  germinales  dont  nous  nous  occupons  ici, 
nous  signalerons  que  d’après  les  recherches  de  R.  G. 
Harrison  et  de  Brandt,  dans  la  simple  neurula  de  triton, 
l’axe  dorso -ventral  de  l’ébauche  d’un  membre  pair  est 
déjà  définitivement  établi,  tandis  que  chez  l’Ambl)'stoma 
il  ne  le  sera  que  bien  plus  tard,  au  stade  où  le  bourgeon 
caudal  s’individualisera. 


♦ * 

L’existence  d’un  centre  organisateur  dans  le  germe 
des  Amphibiens  ne  peut  guère  être  mise  en  doute.  Nous 
entendons  ici  par  centre  organisateur  la  partie  moyenne 
du  croissant  gris  des  Anoures,  ou  la  partie  entoblastique 
de  la  lèvre  blastoporale  des  Urodèles. 

Mais  dans  ces  derniers  temps,  la  notion  de  l’organisa- 
teur s’est  élargie,  dans  le  cadre  de  l’embryologie  des 
Amphibiens  et  ailleurs  Spemann,  Mangold,  Bautzmann 
ont  fait  dans  cet  ordre  d’idées  des  expériences  nombreuses 
et  variées  dont  les  résultats,  fort  curieux,  nous  aideront 
à dégager  la  valeur  réelle  de  centres  de  ce  genre  et  la 
place  qu’il  faut  leur  réserver  dans  l’ensemble  des  facteurs 
de  l’ontogénèse. 

On  sait  que  la  plaque  médullaire  présomptive  des  Uro- 
dèles n’a  par  elle-même  aucun  pouvoir  d’induction  for- 
matrice. Mais  il  n’en  est  pas  de  même  pour  la  plaque 
devenue  réelle,  ni  pour  la  gouttière  et  le  tube  médullaire. 
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voire  pour  le  système  nerveux  déjà  bien  développé  de 
larves  âgées.  Qu’on  en  implante  un  fragment  dans  la 
partie  ventrale  d’une  jeune  gastrula  et  tout  en  évoluant 
pour  son  compte,  il  provoquera  dans  Tectoblaste  de  son 
hôte  une  réaction  qui,  dans  les  cas  favorables,  peut  aller 
jusqu’à  la  formation  d’une  vraie  plaque  médullaire, 
parfois  même  d’organes  nerveux,  comme  une  ébauche 
oculaire  ; mais  elle  peut  aussi  se  borner  à un  simple  épais- 
sissement localisé,  ou  à la  production  de  vésicules  épi- 
théliales d’aspect  neural.  L’induction  n’est  généralement 
pas  aussi  forte  qu’avec  le  véritable  organisateur,  mais  elle 
n’en  est  pas  moins  réelle. 

La  chorde  dorsale  se  comporte  de  même  (Bautzmann 
1929).  A des  stades  relativement  tardifs,  sur  des  neu- 
rulas,  elle  est  complètement  isolée  et  commence  même 
son  histogénèse  ; on  peut  alors  l'exciser  dans  toute  sa 
longueur,  la  couper  en  morceaux  et  introduire  ceux-ci 
dans  de  jeunes  gastrulas  où  ils  s’implantent  parfaitement 
et  agissent,  dans  les  cas  favorables,  comme  des  organisa- 
teurs, en  provoquant  au-dessus  d’eux,  dans  l’ectoblaste 
de  l’hôte,  l’apparition  d’une  plaque  de  caractère  mé- 
dullaire. Il  était  logique  de  supposer  que  les  extrémités 
craniale  et  caudale  de  la  chorde  excisée  auraient  des  pou- 
voirs inducteurs  différents  : la  première  étant  inductrice 
d’une  ébauche  cérébrale,  la  seconde  d’une  ébauche  mé- 
dullaire dorsale  ou  caudale.  On  pouvait  croire  aussi  que  la 
chorde  était  polarisée  dans  le  sens  cranio-caudal,  et  qu’en 
en  greffant  un  segment  moyen  après  l’avoir  retourné,  de 
telle  sorte  que  son  bout  caudal  normal  fût  dirigé  vers  le 
pôle  supérieur  de  l’hôte  et  vice  versa,  on  renverserait 
aussi  l’axe  cranio-caudal  de  l’ébauche  médullaire  induite. 
11  n’en  est  absolument  rien  ; des  fragments  de  chorde. 

L’œuf  (36  éd.).  i3 
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d’où  qu’ils  viennent,  et  orientés  n’importe  comment, 
donnent  toujours  la  même  chose  si  on  les  greffe  au  même 
point  de  leur  hôte,  mais  la  nature  de  l’ébauche  induite 
diffère  au  contraire  selon  la  région  d’implantation  ; si 
c’est  dans  l’hémisphère  supérieur  de  la  jeune  gastrula, 
c’est  une  ébauche  d’allure  cérébrale  qui  apparaîtra  dans 
son  ectoblaste  ; dans  l’hémisphère  inférieur,  l’allure  sera 
celle  d’une  moelle  épinière. 

Il  y a donc  dans  l’ectoblaste  gastruléen  ventral,  des 
pouvoirs  de  réaction  topographiquement  différents,  une 
sorte  de  prédétermination  indépendante  de  la  nature  de 
l’organisateur. 

Peut-on  encore,  dans  de  semblables  conditions,  em- 
ployer le  mot  d’organisateur  et  lui  donner  le  sens  que 
nous  lui  avons  attribué  jusqu’ici?  Nous  croyons  pouvoir 
répondre  par  l’affirmative  et  rien  ne  s’oppose  à ce  que 
l’on  appelle  organisateur  la  vésicule  oculaire  primaire 
quand  elle  provoque  la  formation  d’un  cristallin,  ou  la 
crête  ganglionnaire  du  vague  quand,  venue  au  contact  de 
l’épiderme,  elle  l’amène  à former  les  organes  de  la  ligne 
latérale  (Stone). 

Mais  il  faut  aussi  donner  le  nom  d’organisateur  au 
bourgeon  de  régénération  d’une  queue,  qui,  implanté 
dans  le  « territoirç  membre  » d’un  triton,  a pour  résultat 
la  formation  d’un  membre  (Guyénot)  ou  encore  Tintro- 
duction  d’un  otocyste  qui,  implanté  au  même  endroit 
sur  une  larve  d’Urodèle,  provoque  une  réaction  analogue 
(Balinsky,  1925-1926),  Et  nous  pourrions  citer  bien 
d’autres  cas  encore. 

Si  on  tient  compte  de  ces  faits,  si  on  y ajoute  que  les 
organisateurs  des  divers  TJrodèles  sont  interchangeables, 
qu’ils  peuvent  même  être  remplacés  par  des  organisateurs 
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d’Anoures,  on  en  arrive  à conclure  que  ce  qu’il  y a de 
vraiment  spécifique  dans  leur  action,  c’est  la  réponse  de 
l’hôte  sur  lequel  ils  ont  été  greffés.  Mais  alors,  un  orga- 
nisateur n’est  plus  créateur  de  différenciations  ontogéné- 
tiques  ; il  devient,  dans  les  mains  de  l’expérimentateur, 
un  détecteur,  excellent  d’ailleurs,  de  ce  que  nous  avons 
appelé  les  potentialités  totales  des  diverses  régions  du 
germe,  voire  des  tissus  ou  même  des  organismes  adultes. 
Dans  l’embryogénèse  normale  son  rôle  essentiel  serait 
que  tout  en  se  différenciant  lui-même,  il  déclancherait 
autour  de  lui  des  mécanismes  tout  montés,  déterminés  de 
par  les  matériaux  qui  les  composent  ; peut-être  même 
ne  ferait-il  que  hâter  un  déroulement  de  potentialités  qui 
pourrait  se  faire  sans  lui,  mais  plus  tardivement  et  proba- 
blement moins  bien. 

On  est  alors  tenté  de  le  considérer  comme  une  sorte 
de  catalyseur,  comme  le  siège  d’un  métabolisme  intense, 
dont  l’énergie  rayonne  et  se  transmet  aux  parties  qui 
l’entourent,  en  les  activant  dans  la  mesure  où  leur  propre 
métabolisme  peut  s’harmoniser  au  sien.  Et  ces  parties 
activées  pourront  elles-mêmes  agir  comme  organisateurs 
sur  leur  entourage,  provoquant  ainsi  de  proche  en  proche 
une  différenciation  harmonieuse. 

Cette  conception  a de  nombreux  points  de  contact  avec 
les  idées  que  Ghild  défend  depuis  plusieurs  années  et 
qu’il  a développées  tout  récemment  encore  (1929);  elle 
est  aussi,  mais  appliquée  au  cas  spécial  de  l’organisateur 
et  exprimée  sous  une  forme  quelque  peu  différente,  en 
parfait  accord  avec  ce  que  nous  disions,  dans  la  première 
édition  de  ce  livre  (1917),  de  la  nature  probable  des 
localisations  germinales.  L’hétérogénéité  du  germe,  que 
traduisent  les  localisations  germinales  — et  l’organisateur 
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est  la  première  d'entre  elles  — est  plutôt  d’ordre  quanti- 
tatif que  qualitatif  ; les  localisations  germinales  sont  des 
points  de  concentration  de  matière  et  d'énergie  ; l’essen- 
tiel des  différences  qui  les  classent  par  ordre  de  puissance 
est  l’intensité  et  la  vitesse  de  leur  métabolisme  ; de  là 
dépend  la  nature  des  produits  qu’il  créera  et  des  résidus 
figurés  qu’il  laissera  ; de  là  dépend  aussi  leur  pouvoir  de 
rayonnement  et  ses  conséquences.  Si  on  change  les  pièces 
de  cet  habit  d’Arlequin  qu’est  un  œuf  segmenté,  leur  rôle 
sera  modifié  dans  la  mesure  où  elles  pourront  s’adapter 
aux  conditions  qui  leur  sont  faites  et  utiliser  les  sources 
nouvelles  qui  les  entourent  en  se  mettant  à l’unisson 
avec  elles.  Ainsi  comprises,  les  localisations  germinales 
de  tout  grade  laissent  ouvert  à l’analyse  expérimentale 
un  magnifique  champ  de  recherches. 

La  définition  qui  vient  d’être  donnée  de  l’organisateur 
primaire  n’est  pas  seulement  valable  pour  le  germe  des 
Amphibiens,  mais  aussi  pour  celui  d’autres  animaux  où 
on  a retrouvé  des  centres  équivalents. 

Chez  les  Oiseaux,  Wetzel  a cru  trouver  un  organisa- 
teur dans  le  nœud  primitif  ; que  celui-ci  soit  un  centre 
métabolique  actif  n’est  pas  contestable  (L.  Hyman),  mais 
les  travaux  de  Hoadlêy  ont  clairement  démontré  qu’il 
n’est  pas  un  organisateur  primaire. 

Chez  les  Echinodermes,  une  controverse  s’est  élevée 
entre  Hôrstadius  (1928)  et  von  Ubisch  (1925-29)  sur  le 
point  de  savoir  si  l’hémisphère  inférieur  de  l’œuf  con- 
tient ou  non  un  organisateur  véritable.  Von  Ubisch  répond 
par  la  négative,  Hôrstadius  par , l’affirmative.  Dans  le 
chapitre  précédent,  nous  avons  assez  longueipent  parlé 
des  différences  qui  existent  entre  les  potentialités  de  la 
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moitié  supérieure  et  de  la  moitié  inférieure  de  l’œuf  ou 
de  la  blastula  d’Oursin,  et  il  est  certain  que  la  seconde  a 
des  pouvoirs  bien  plus  grands  que  la  première  ; celle-ci 
isolée  très  tôt  ne  forme  qu’une  sorte  de  blastula,  inca- 
pable de  gastruler  et  qui  n’a  pour  toute  différenciation 
que  sa  touffe  vibratile  apicale  ; isolée  un  peu  plus  tard^ 
elle  ébauche  en  outre  un  stomodæum  et  il  est  logique 
d’admettre  que  cette  augmentation  de  pouvoir  lui  vient 
d’une  union  plus  durable  avec  l’hémisphère  inférieur. 
D’autre  part,  il  semble  aussi  que  les  micromères  du  pôle 
inférieur  exigent  pour  se  développer  une  impulsion  venue 
du  voisinage.  Pour  tous  ces  motifs,  nous  pensons  que 
Hôrstadius  a raison  de  considérer  comme  un  organisa- 
teur primaire  la  partie  de  l’hémisphère  inférieur  sous- 
jacente  à l’équateur. 

Chez  une  libellule  [Platycnemis  pennipes)  F.  Seidel 
(1928-1929)  a découvert  un  organisateur  répondant  bien 
à la  définition  du  terme  et  siégeant  à l’extrémité  posté- 
rieure du  germe.  Par  la  méthode  des  ligatures  et  des 
destructions  localisées,  il  a montré  que  pour  la  formation 
de  l’ébauche  embryonnaire,  toute  la  couche  germinative 
est  sous  la  dépendance  de  ce  centre  d’organisation.  Sa 
destruction  localisée  dès  le  stade  à 2 noyaux  et  jusqu’au 
stade  à 266  noyaux,  inhibe  complètement  l’évolution  du 
germe  entier.  Le  pouvoir  de  détermination  se  propage 
peu  à peu  à partir  de  ce  centre  vers  les  régions  situées 
au-devant  de  lui  et  au  fur  et  à mesure  de  cette  propa- 
gation, elles  acquièrent  une  autonomie  de  plus  en  plus 
définitive. 
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Pour  terminer  ce  chapitre  consacré  aux  localisations 
germinales  et  au  rôle  qu'elles  jouent  dans  l’ontogénèse,  il 
nous  reste  à dire  un  mot  des  états  successifs  sous  lesquels 
elles  se  présentent  et  qui  marquent  les  étapes  de  leurs 
différenciations.  Au  début,  dans  l’œuf,  elles  sont,  comme 
nous  le  disions  plus  haut,  des  territoires  cytoplasmiques 
qui  ne  diffèrent  entre  eux,  tant  au  point  de  vue  matériel 
que  dynamique,  que  quantitativement  et  on  peut  les 
comparer  à des  zones  de  concentrations  différentes  des 
substances  qui  les  composent  et  des  énergies  dont  elles 
sont  le  siège.  Rien  ne  trahit  à ce  moment  leur  destinée; 
leur  potentialité  prospective  est  réelle,  mais  labile  encore  ; 
elles  n’ont,  pour  employer  les  expressions  de  Vogt,  de 
Goerttler  et  jusqu’à  un  certain  point  de  P.  Weiss,  qu’un 
déterminisme  dynamique.  Mais  le  travail  de  la  vie  qui  est 
en  elles,  de  la  vie  créatrice  des  formes,  les  relations  aussi 
qu’elles  affectent  entre  elles,  leur  imprimeront  des  carac»- 
tères  de  plus  en  plus  distincts.  Ce  travail  aura  pour  con- 
séquence des  variations  d’ordre  physique  d’abord  (tension 
superficielle,  phénomènes  câpillaires,  électriques,  colloï- 
daux) et  ultérieurement  d’ordre  chimique  (vitesse  plus  ou 
moins  grande  des  réactions  et  spécialement  des  oxydations, 
isomérie  et  polymérie,  formation  de  sous-produits,  etc.). 
Les  variations  purement  quantitatives  deviendront  pro- 
gressivement de  plus  en  plus  qualitatives  et  concurrem- 
ment les  potentialités  régionales  s’affirmeront  et  se  stabi- 
liseront. Le  déterminisme  dynamique  des  localisations 
germinales  deviendra  peu  à peu  un  déterminisme  matériel, 
prélude  de  la  différenciation  en  organes  et  en  structures 
onctionnelles. 
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Mais  il  est  clair  que  ce  travail  ne  s’accomplit  pas  dans 
toutes  les  localisations  germinales,  ni  en  même  temps,  ni 
avec  la  même  vitesse  ; et  s’il  en  est  ainsi  dans  un  même 
œuf,  il  en  est  encore  de  même  dans  les  œufs  d espèces 
animales  différentes.  Il  peut  y avoir  dans  un  même  germe, 
à un  stade  donné,  des  localisations  dont  le  déterminisme 
est  devenu  matériel  tandis  qu’il  n’est  encore  que  dyna- 
mique dans  d’autres  ; le  plus  bel  exemple  que  l’on  puisse 
en  donner  est  l’œuf  fécondé  ou  la  blastula  d’Urodèle,  où 
les  potentialités  de  l’organisateur  sont  stables,  définitives 
et  par  conséquent  matérielles,  tandis  que  la  détermination 
de  l'épiblaste  ou  de  la  plaque  médullaire  présomptive 
n’est  encore  que  dynamique.  Chez  les  Tuniciers,  au  con- 
traire, à des  stades  bien  plus  jeunes  encore,  peut-être 
même  avant  la  fécondation,  la  détermination  de  toutes 
les  parties  de  l’œuf  est  stable,  définitive  et,  visiblement, 
matérielle.  Dans  l’œuf  de  grenouille  l’expérience  montre 
que  si  toutes  les  localisations  ne  sont  encorejque  dyna- 
miques tant  qu’il  est  vierge,  elles  sont  devenues  maté- 
rielles au  sens  où  nous  l’entendons  ici,  dès  que  le  sper- 
matozoïde l'a  pleinement  fécondé.  Il  est  probable  qu’ici 
aussi  c’est  l’organisateur  qui  se' stabilise  le  premier,  mais 
le  reste  suit  à brève  échéance. 

Entre  un  germe  régulateur  et  un  germe  en  mosaïque, 
il  n’y  a donc  qu’une  différence  chronologique. 

Toutefois,  les  localisations  germinales  primaires,  les 
seules  qui  aient  été  envisagées  dans  ce  livre,  sont  elles- 
même  des  complexes  : elles  formeront  en  effet  des  régions 
du  corps  ou  des  systèmes  d’organes  ; leurs  potentialités 
vont  donc  se  diversifier  au  cours  du  développement  et  se 
situer  dans  la  localisation  commune.  Dans  le  cadre  d’une 
localisation  germinale  primaire,  se  produira  tôt  ou  tard 
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d’une  façon  analogue,  dans  ses  diverses  parties,  le  passage 
d’une  détermination  labile  ou  dynamique  à une  autre, 
stable  ou  matérielle.  Et  ainsi  les  zones  formatives  du  germe 
en  développement  se  multiplieront  en  même  temps  qu’ira  en 
se  dégradant  la  potentialité  totale  de  chacune  d’entre  elles. 

Dans  un  article  récent  et  fort  intéressant,  F.  R.  Lillie 
(1929)  analysant  aussi  ce  travail  de  spécification  et  de 
diversification  progressives  des  territoires  germinatifs, 
lui  donne  le  nom  de  ségrégation  embryonnaire  ; au  terme 
de  cette  ségrégation  les  potentialités  sont  devenues  spéci- 
fiques et  le  critérium  de  cette  spécificité  est  l’autodifféren- 
ciation. Lillie  croit  qu’un  germe  à son  début  n’a  pas 
de  potentialités  spécifiques  et  que  les  localisations  ger- 
minales qu’on  y décèle  n’ont  qu’une  détermination  labile, 
c’est-à-dire  dynamique  qui  ne  préjuge  pas,  parelle-même, 
de  leur  destinée  future.  Ce  qui  en  décide,  c’est  leur  topo- 
graphie, la  place  qu’elles  occupent  dans  l’ensemble,  le  jeu 
des  facteurs  qui  agissent  dans  le  germe  considéré  comme 
un  tout.  Dans  ce  tout,  et  à chaque  stade,  un  territoire 
donné  a une  valeur  actuelle  et  pas  seulement  prospective  ; 
cette  valeur  telle  qu’elle  est  à un  stade  donné,  n’est  pas  la 
cause  intrinsèque  et  immédiate  de  ce  qu’elle  sera  au  stade 
suivant,  car  elle  dépend  des  inductions  que  son  entourage 
pourra  lui  transmettre.  C’est  donc  la  vie  du  germe  entier, 
les  interactions  que  subissent  ses  parties  qui  provoquent 
le  clivage  d’une  potentialité  totale  très  grande  (labile)  en 
potentialités  réelles,  stables,  définitives,  matérielles.  Cette 
ségrégation  par  clivages  se  fait,  selon  la  conception  de 
Lillie,  par  voiedichotomique  en  allant  du  plus  général  au 
plus  spécial.  Elle  peut  être,  selon  les  œufs,  ou  selon  les 
territoires  dans  un  même  œuf,  lente  ou  rapide,  mais  elle 
est  toujours  progressive  et  irréversible, 
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Ce  qui  nous  paraît  essentiel  dans  la  manière  de  voir  de 
Lillie,  c’est  la  subordination  étroite  des  parties  au  tout 
qu’est  le  germe.  Le  pouvoir  d’autodifférenciation  d’une 
localisation  germinale  isolée  artificiellement,  serait  alors 
sous  la  dépendance  absolue  du  degré  de  ségrégation  au- 
quel elle  était  arrivée  quand  on  l’a  séparée  de  ses  con- 
nexions normales.  La  preuve  expérimentale  qu’il  en  est 
bien  ainsi  ne  pourra  évidemment  être  donnée  qu’en  s’a- 
dressant à des  germes  où  la  ségrégation  dichotomique  est 
lente.  Les  recherches  de  Hoadley  (1926-  1927)  sur  le 
pouvoir  évolutif  de  segments  de  tout  jeunes  blastodermes 
de  poulet  pris  à divers  stades,  même  très  rapprochés  les 
uns  des  autres,  et  implantés  dans  le  chorion  allantoïdien 
d’un  embryon  plus  âgé , ont  fourni  à l’idée  de  la  ségrégation 
dichotomique  des  bases  objectives  d’un  incontestable  in- 
térêt : deux  heures  d’incubation  suffisent  pour  augmenter 
dans  de  notables  proportions  le  pouvoir  d’autodifférencia- 
tion d’un  même  segment  transversal.  Si  au  contraire  on  se 
borne  à couper  le  blastoderme  en  deux  moitiés,  antérieure 
et  postérieure,  à un  stade  où  la  ségrégation  embryonnaire  a 
à peine  commencé,  elle  se  poursuit  dans  chacune  d’elles, 
mais  sans  jamais  s’achever  complètement.  En  un  mot  la 
ségrégation  va  d’autant  plus  loin  que  la  partie  isolée  est 
plus  grande  et  se  rapproche  davantage  du  tout.  L’excision 
de  segments  transversaux  du  bouton  embryonnaire  du 
Téléostéen  Fandulas,  donne  des  résultats  qui  peuvent  être 
interprétés  dans  le  même  sens  (Hoadley  1929). 

Nous  pensons  que  la  conception  de  la  ségrégation 
embryonnaire  par  dichotomie  telle  qu’elle  est  exposée  et 
défendue  par  F.  R.  Lillie  et  L.  Hoadley  n’est  aucunement 
en  opposition  avec  les  points  de  vue  que  nous  avons  ex- 
posés dans  les  pages  précédentes  ; elle  les  complète.  Pour 
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ces  auteurs  aussi,  le  facteur  temps  joue  un  rôle  essentiel 
et  le  développement  tout  entier  est  une  épigénèse  fondée 
sur  l’hétérogénéité  primaire  du  germe. 


CHAPITRE  VIII 


L’CEUF,  GELLULE-ÏYPE  DE  ^ESPÈCE 


Sommaire.  — Rôle  de  l’évolution  et  de  l’épigénèse  dans  le 
développement.  — Origine  primaire  des  localisations  ger- 
minales. — L’œuf,  cellule-type  de  l’espèce.  — Rôle  du  noyau 
pendant  la  période  de  grand  accroissement.  — Les  gènes 
et  leur  mode  d’action  probable.  — Le  noyau  en  tant  qu’or- 
ganisateur primaire  du  cytoplasme  de  l’oocyte. 

<(  Development  is  the  most  perfect  example  of  teleology 
in  ail  Nature.  » Ainsi  s’exprime  Edw.  G.  Conrlin  dans 
une  conférence  faite  à Woods  Hole  (1929).  Les  biologistes 
ont  une  répugnance  instinctive  et  justifiée  pour  l'emploi 
du  mot  téléologie,  parce  qu’il  confine  dangereusement  au 
vitalisme  sous  l’une  ou  l’autre  de  ses  formes.  Il  n’en  est 
pas  moins  vrai  que  si  l’on  considère  comme  téléologique 
un  système  dont  la  fin  est  déterminée  par  les  prémisses,  le 
germe  en  développement  répond  à cette  définition.  Pour 
éviter  l’écueil  d’un  vitalisme  téléologique,  nous  dirons  de 
préférence  que  le  développement  est  une  orthogénèse  : 
l’existence  des  localisations  germinales  le  démontre,  leurs 
propriétés  sur  lesquelles  nous  avons  tant  insisté  en  sont 
une  autre  preuve.  Les  phénomènes  de  régulation,  de  com- 
pensation dont  nous  avons  reconnu  la  possibilité  et  la  fré- 
quence au  cours  de  cette  étude,  assurent  la  marche  régu- 
lière de  cette  orthogénèse  et  affirment  qu’elle  tend  vers 
une  fin  déterminée. 


382 


l’œuf,  cellule-type  de  l’espèce 


Cela  ne  signifie  pas  — nous  l’avons  dit  — que  l’onto- 
génèse d’un  organisme  soit  une  évolution  pure  et  simple. 
Elle  est  une  évolution  en  ce  sens  qu’à  son  point  de  départ 
l’hétérogénéité  du  germe  est  telle  que  chacune  de  ses 
parties  a sa  destinée  propre  et  qu’il  la  réalisera  intégrale- 
ment si  rien  ne  vient  troubler  la  marche  normale  des 
choses.  Mais  elle  est  aussi  et  surtout  une  épigénèse,  en  ce 
sens  que  rien  de  ce  qui  constituera  l’être  adulte  n’existe 
comme  tel  dans  le  germe.  Tout  s’y  crée  lentement  et  pro- 
gressivement, par  un  travail  constructif  interne  quija  son 
siège  dans  les  matériaux  des  localisations  germinales  et 
qui  finit  par  en  faire  des  organes  et  des  structures  fonc- 
tionnelles. 

Dans  les  deux  chapitres  précédents,  nous  avons  exa- 
miné avec  assez  de  détail  l’existence,  la  nature  et  le  rôle 
des  localisations  germinales  pour  qu’il  soit  inutile  d’y  re- 
venir. Elles  ne  sont  à l’origine  que'  des  zones  de  concen- 
tration plus  grande,  où  les  substances  qui  les  composent 
et  les  énergies  qui  s’y  déploient  se  trouvent  dans  des  rap- 
ports de  proportionnalité  spécifiques  pour  chacune  d’elles. 
Les  différences  qualitatives  n’apparaîtront  que  plus  tard 
comme  conséquence  de  l’élaboration  chiinique  dont  elles 
sont  le  siège.  Cette  conception,  outre  qu’elle  s’accorde 
avec  les  faits,  permet  d’expliquer,  sans  sortir  du  domaine 
de  la  science  positive,  la  labilité  primaire  des  localisations 
germinales,  suivie  à plus  ou  moins  brève  échéance  de  la 
stabilisation  de  leurs  potentialités  ; elle  rend  compte  aussi 
des  phénomènes  de  régulation  dont  l’œuf,  les  hlastomères 
ou  même  le  germe  en  développement  peuvent  être  le 
siège. 

Tout  cela  étant  admis,  la  question  de  l’origine  des  lo- 
calisations primaires,  c’est-à-dire  des  sources  mêmes  de 
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Fépigénèse  constructive,  vient  se  placer  au  premier  plan. 
On  conçoit  qu’il  soit  malaisé  d’en  trouver  la  solution,  il 
est  heureusement  possible  de  la  simplifier  dans  une  cer- 
taine mesure. 

Nous  avons  montré  qu’il  existe  une  hiérarchie  dans  ces 
localisations.  Leur  ségrégation,  pour  employer  l’expres- 
sion de  F.  R.  Lillie  et  de  Hoadley,  ne  s’opère  pas  simul- 
tanément partout  ; elle  s’échelonne  et  se  propage  dans 
l’espace  et  dans  le  temps.  Or,  dans  l’état  actuel  de  nos 
connaissances  et  des  idées  qui  nous  dirigent,  le  territoire 
dont  la  détermination  précède  celle  de  tous  les  autres, 
dont  la  stabilisation  se  fait  en  premier  lieu,  et  dont  l’in- 
fluence est  prépondérante,  c’est  le  centre  que  l’étude  ex- 
périmentale des  œufs  d’Amphibiens  a si  clairement  mis 
en  lumière  et  auquel  Spemann  a donné  le  nom  d’orga- 
nisateur. 

On  est  même  autorisé  à croire,  et  Spemann  a montré 
des  sympathies  pour  cette  idée,  que  l’établissement  des 
autres  localisations,  dans  leur  topographie  et  dans  leurs 
potentialités,  résulte  d’un  acte  d’induction  parti  de  ce 
centre  et  transmis  de  proche  en  proche  aux  parties  qui 
l’entourent.  Dès  lors  le  problème  dernier  des  causes  immé- 
diates de  l’ontogénèse  devient  celui  des  origines  du  centre 
organisateur.  Et  ce  problème,  il  ne  faut  jamais  l’oublier, 
s’il  est  résolu,  donnera  la  clef  des  mécanismes  de  l’héré- 
dité tant  générale  que  spéciale,  car  celle-ci  n’est  qu’un 
aspect  particulier  de  la  première. 

Rappelons  d’abord  un  fait  essentiel.  Qu’il  s’agisse  du 
centre  organisateur  ou  de  toute  autre  localisation  germi- 
nale primaire  de  l’œuf,  ils  sont  toujours  des  zones  cyto- 
plasmiques et  leur  déterminisme  n’est  pas  — ou  n’est 
plus  — dans  le  noyau.  Plus  tard  sans  doute  le  matériel  de 
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ces  territoires  se  répartira  en  des  cellules  de  plus  en  plus 
nombreuses,  pourvues  chacune  du  noyau  qiii  leur  est  né- 
cessaire. Dès  ce  moment  les  deux  éléments  constitutifs 
de  la  cellule  deviennent  aussi  indispensables  l’un  que 
l’autre  pour  que  la  vie  se  poursuive.  Il  est  certain  qu’alors 
le  noyau  travaille  au  profit  du  cytoplasme  et  lui  permet 
de  faire  ce  qu'il  doit,  que  ce  soit  en  le  catalysant,  en  favo- 
risa^nt  les  oxydations  ou  de  tout  autre  manière. 

Un  cytoplasme,  quelque  bien  préparé  qu’il  soit  pour 
sa  destinée  ne  pourra,  dans  le  développement  d’un  Mé- 
tazoaire,  l’accomplir  complètement  que  s’il  est  aidé  par 
l’appareil  nucléaire.  C’est  même  probablement  de  cette 
façon  que  les  caractères  individuels  de  l’hérédité  spéciale 
s’imposent  au  germe. 

On  est  donc  en  droit  de  se  demander  si,  pour  la  forma- 
tion même  des  localisations  germinales  primaires  et  no- 
tamment de  l’organisateur,  le  noyau  de  l’oocyte  ne  joue 
pas  un  rôle  important  ; si,  en  d’autres  termes,  tout  au 
début  de  la  vie  de  l’œuf,  il  n’agirait  pas  comme  une 
sorte  d’organisateur  de  premier  ordre,  transmettant  ses 
pouvoirs  au  cytoplasme  qui  l’entoure  au  fur  et  à mesure 
qu’il  les  exerce  et  créant  ainsi  le  substratum  matériel  né- 
cessaire à la  morphogénèse. 

Pour  vérifier  le  bien-fondé  de  cette  idée,  on  doit 
s’adresser  aux  jeunes  stades  de  l’oogénèse  : l’oogonie  ou 
l’oocyte  de  premier  ordre.  L’oogonie  n’est,  en  somme, 
qu’une  cellule  assez  volumineuse  de  l’organisme  ; son  ca- 
ractère le  plus  apparent  est  qu  elle  n’a  subi  aucune  diffé- 
renciation histologique  importante  ; elle  est  une  cellule 
encore  pure  de  toute  empreinte  fonctionnelle,  la  vraie 
cellale-type  de  l’espèce  à laquelle  elle  appartient.  Elle 
est  arrondie,  son  noyau  est  assez  volumineux  mais  n’offre 
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rien  de  particulier  ; il  est  coiffé  d’un  croissant  mitochon- 
drial entourant  probablement  un  centriole  : ce  sont  là 
les  seuls  éléments  électivement  décelables  dans  son  cy- 
toplasme. Tant  que  l'oogonie  n’est  pas  entrée  dans 
la  période  d’accroissement,  elle  reste  une  cellule  qui 
vit,  tout  simplement,  sans  rien  faire  de  spécial.  A-t-elle 
dès  ce  moment  des  localisations  germinales  cytoplasmi- 
ques ? Oui  et  non.  L’oogonie  est  polarisée,  son  croissant 
mitochondrial  l’indique  à suffisance  et  c’est  d’ailleurs  un 
caractère  qu’elle  partage  avec  toute  cellule  vivante.  Elle 
est  symétrique  bilatérale  : on  l’a  reconnu  objectivement 
dans  quelques  cas  et  il  est  vraisemblable  que  cette  obser- 
vation pourra  être  généralisée  à tous  les  œufs.  Ces  deux 
caractères  prouvent  l’hétérogénéité  du  cytoplasme,  l’exis- 
tence d’une  stratification  et  d’unejrépartition  des  matériaux 
qui  n’a  rien  d’arbitraire. 

Sans  doute,  ce  ne  sont  pas  là  des  localisations  germi- 
nales, mais  c’est  cependant  un  cadre  préétabli  dans  lequel 
elles  trouveront  place  et  dont  l’influence  persistera  jusqu’à 
la  fin  du  développement  embryonnaire. 

Quand  la  période  d’accroissement  s’installe,  elle  débute 
par  une  transformation  du  noyau  qui  semble  le  prélude 
d’une  division  atypique  et  qui  l’est  réellement  dans  le 
sexe  mâle.  Dans  l’œuf,  elle  est  immédiatement  suivie  du 
’ grand  accroissement  dont  les  caractères  sont  spécifiques 
et  n’ont  d’équivalent  nulle  part  ailleurs. 

Dans  le  chapitre  qui  lui  a été  consacré,  on  l’a  consi- 
dérée comme  une  phase  de  métabolisme  intense,  de  tra- 
vail constructif  et  on  a insisté  sur  le  fait  que  tout  aug- 
mente alors  dans  le  cytoplasme  : les  mitochondries,  les 
réserves  et  les  enclaves  diverses  qui  souvent  marquent 
l’emplacement  des  localisations  germinales  sans  en  être 
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nécessairement  l’élément  essentiel  et,  enfin,  le  protoplasme 
vrai  d’où  procède  tout  le  reste.'  \ 

Durant  ce  temps,  le  noyau  affecte  un  aspect  spécial,  in- 
dice d’une  activité  accrue,  il  est  gorgé  de  suc,  dans  les 
chromosomes  bien  individualisés  qui  y baignent,  l’acide 
nucléinique  disparaît  momentanément. 

Il  y a dans  la  mise  en  marche  des  manifestations  nu- 
cléaires et  cytoplasmiques,  une  coïncidence  remarquable 
et  ce  serait  nier  l’évidence  de  refuser  au  noyau  et  à son 
contenu  un  rôle  dans  le  métabolisme  formateur  des  locali- 
sations germinales.  Nous  ne  pourrions  mieux  exprimer 
l’idée  que  nous  nous  faisons  de  ce  rôle  qu’en  le  compa- 
rant à celui  qu’exercera  plus  tard  le  centre  organisateur  sur 
les  territoires  qui  l’entourent  : il  déclancherait  dans  le 
cytoplasme,  peut-être  en  utilisant  spécialement  les  mi- 
tochondries, une  chaîne  de  processus  dont  les  résultats 
dépendront  de  l’intensité  de  la  cause  agissante,  du  mo- 
ment où  elle  agit  et  de  l’état  préalable  des  maté- 
riaux qu’elle  met  en  œuvre.  Il  est  clair  que  de  minimes 
différences  régionales  dans  la  composition  ou  la  répar- 
tition de  ces  matériaux,  pourront  modifier  dans  une 
large  mesure  les  conséquences  de  ce  travail  : c’est  ainsi 
que  les  localisations  germinales  prendront  corps  peu  à 
peu. 

Il  s’agit,  on  le  voit,  d’une  véritable  induction  du 
noyau  sur  le  cytoplasme.  D’où  naît  elle  et  comment  se 
transmet-elle  ? Du  point  de  vue  embryologique  on  ne 
peut  répondre  à ces  questions  que  par  de  pures  hypo- 
thèses. L’une  d’entre  elles  a été  concrétisée  par  les  géné- 
ticiens en  vue  d’expliquer  les  résultats  de  leurs  recherches 
expérimentales  : ils  ont  introduit  dans  la  science  la  notion 
des  « gènes  » contenus  dans  les  chromosomes  nu- 
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cléaires  Cette  théorie  s’est  révélée  extrêmement  féconde 
ainsi  qu’en  témoigne  surtout  l’œuvre  de  Th.  H.  Morgan 
et  de  son  école.  L’essentiel  est  de  ne  pas  attribuer  aux 
gènes  un  sens  mystique,  de  ne  pas  en  faire  des  organites 
d’une  essence  supérieure,  de  n’y  pas  laisser  de  place  à 
une  entéléchie  quelconque. 

R.  Goldschmidt  (i927)'a  su  éviter  cet  écueil.  Pour  lui 
les  gènes  sont  des  particules  de  substances  appartenant 
probablement  au  groupe  des  autocatalyseurs,  qui  diffèrent 
entre  eux  à la  fois  qualitativement  et  quantitativement. 
Chacune  de  ces  particules,  dès  qu’elle  entre  en  action, 
catalyse  une  réaction  ou  une  série  de  réactions  dont  la  na- 
ture dépend  à la  fois  des  qualités  du  gène  et  de  celles  du 
substratum,  et  dont  la  vitesse  est  en  rapport  avec  la  quan- 
tité du  catalyseur. 

N’est-ce  pas  là,  mais  exprimé  sous  une  forme  plus 
concrète,  le  mécanisme  que  nous  avons  invoqué  pour  ex- 
pliquer le  pouvoir  d’induction  de  l’organisateur  sur  le 
matériel  qui  l’entoure  et  la  ségrégation  progressive  des 
localisations  germinales  ? 

Nous  pensons  donc  que  c’est  pendant  la  période  de 
grand  accroissement  de  l’oocyte  que  l’action  activante 
des  gènes  est  à son  apogée.  Le  métabolisme  constructeur 
élaboré  à ce  moment  dans  le  cytoplasme,  pourra  dans  la 
suite  s’y  poursuivre  seul  ; le  rôle  des  noyaux,  en  tout 
premier  lieu  celui  du  pronucleus  mâle  apporté  par  le  sper- 
matozoïde, ne  sera  plus  qu’un  adjuvant.  Ils  maintiendront 
la  vie  dans  les  cellules,  ils  pourront  être  des  facteurs  de 
l’hérédité  spéciale,  mais  le  substratum  essentiel  de  l’béré- 

1 Voir,  au  sujet  de  cette  théorie,  le  livre  de  Guvénot  sur 
l’Hérédité,  paru  dans  V Encyclopédie  scientifique. 
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dite  générale,  c’est-  à-dire  les  facteurs  directs  de  l’ontogé- 
nèse ont  désormais  leur  siège  dans  le  cytoplasme. 

Au  point  de  vue  embryologique,  on  peut  conclure  de 
ce  qui  vient  d’etre  dit  que  le  développement  ne  com- 
mence nullement  avec  la  segmentation  de  l’œuf.  Son  dé- 
but coïncide  avec  le  passage  de  l’oogonie  au  stade  d’oo- 
cyte de  premier  ordre  puisque  c’est  alors  que  se  cons- 
truisent et  se  mettent  en  place  les  matériaux  qui  serviront 
à la  morphogénèse  proprement  dite.  L’inertie  de  l’œuf 
mûr,  quand  elle  s’établit,  est  l’arrêt  accidentel  d’un  germe 
en  pleine  évolution. 

Il  est  probable  que  tout  comme  Toogonie,  la  sperma- 
togonie est  aussi  la  cellale-type  de  l’espèce.  Mais  elle 
avorte  en  tant  que  germe  ; la  période  de  grand  accroisse- 
ment de  l’oocyte  est  sautée  et  une  histogénèse  spécifique 
et  d’allure  particulière  prend  sa  place.  Tout  le  problème 
du  déterminisme  de  la  sexualité  se  résume  donc  dans  la 
recherche  des  causes  de  cet  avortement. 

» 

* * 

Au  cours  de  notre  exposé  nous  avons  été  aussi  objectif 
que  possible  ; nous  nous  sommes  uniquement  laissé  gui- 
der par  les  faits,  mais  nous  les  avons  enchaînés  dans 
l’ordre  et  dans  la  mesure  où  ils  nous  paraissaient  devoir 
l’être.  Les  hypothèses  que  nous  avons  parfois  cru  pou- 
voir faire  nous  ont  été  suggérées  par  eux  ; bâties  sur  cette 
base  objective,  les  hypothèses  peuvent  être  fécondes  par 
les  recherches  qu’elles  suggèrent.  Il  appartiendra  à l’ave- 
nir d’en  faire  justice  ou  de  les  élever  au  rang  de  théories. 
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titut Pasteur. 

35  Botani-  f A.  Phanéro-  H.  Lecomte,  de  l’Institut,  professeur  au 
queappli-  V games  . Muséum  d’ilistoire  naturelle. 
quée  et  / 

agricul-  ) Crypto-  L.  Mangin,  de  l’Institut,  directeur  du  Mu- 
ture  . . f games  . séum  d’Histoire  naturelle. 

36.  Zoologie  appliquée.  . J.  Pellegrin,  assistant  au  Muséum  d’Histoire 
naturelle. 

5'].  Thérapeutique  générale  G.  Poucuet,  membre  de  l’Académie  de  Méde- 
et  pharmacologie.  . cine,  professeur  honoraire  à la  Faculté  de 
Médecine  de  TUniversité  de  Paris 


38.  Hygiène  et  médecine 
publiques  .... 


A.  Galmettk,  membre  de  l’Instilut  et  de  l’Aca- 
démie de  Médecine,  sous- directeur  de  l’Ins- 
titut Pasteur. 


39.  Psychologie  appliquée.  E.  Toulouse,  directeur  de  l’Institut  de  Psychia- 
trie à l’Ecole  des  Hautes-Études,  médecin 
directeur  de  l’Hôpital  Rousselle. 


4o.  Sociologie  appliquée  . Th.  Ruyssen,  professeur  honoraire  à la  Faculté 
des  Lettres  de  l’Université  de  Bordeaux. 


M.  Albert  Maire,  bibliothécaire  à la  Sorbonne,  est  chargé  de  V Index 
de  l’Encyclopédie  scientifique. 
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